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A. I. Einleitung. 

Die Sinneskuppeln werden meist als spezifische Sinnesorgane der 
Fliigel, die vermutlich in irgendeiner Form dem Fluge dienen, aufgefaBt. 
Es wiirde mit dieser Auffassung im Einklang stehen, da8 auch die Halteren 
der Dipteren von den meisten Autoren vorwiegend als Trager von Sinnes- 

_kuppeln betrachtet werden und ihre Funktion auf funktionelle Leistungen 

der Sinneskuppeln und Chordotonalorgane zuriickgefiihrt wird, wie 
sie nach neueren Forschungen auch bei den Halteren der Strepsipteren- 
mannchen zu erwarten waren (ULRICH 1930). Sonderbarerweise finde 
ich in der Literatur keinen Hinweis darauf, daB wir von den Sinnes- 
organen dieselbe Funktion erwarten miissen, wie von den Fliigelsinnes- 
organen und auch von dieser Grundlage aus die Funktion der Halteren 
begreifen miissen. Von dem Gesichtspunkte ausgehend, daB Sinnes- 
kuppeln allgemein bei den Insekten auf den Fliigeln vorkommen, stellte 
ich mir zur Aufgabe, reduzierte Fliigel der Insekten auf das Vorkommen 
von Sinneskuppeln zu untersuchen und festzustellen, ob in allen Einzel- 
fallen die Sinneskuppeln auf reduzierten Fliigeln erhalten bleiben, in 
welchem‘*Falle die Verhaltnisse an den Halteren nur einen Spezialfall 
einer allgemeinen GesetzmaBigkeit darstellen wiirden. Die funktionelle 
Bedeutung der Halteren als solcher wiirde durch meine Untersuchungen 
weniger beriihrt werden, als die spezielle Bedeutung der Sinneskuppeln 
fiir den Flug der Insekten tiberhaupt. 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultat der Universitat Kiel. 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 1] 


9 Alois Baus: 


Ganz besonders schienen mir fiir die gestellten Fragen jene Spezies 


der Lepidopteren geeignet, bei denen ein Sexualdimorphismus der Fliigel 
besteht, indem die Weibchen mehr oder minder reduzierte Fligel besitzen, 
wahrend die Mannchen vollgefliigelt sind. So konnten nicht nur die 
Verhaltnisse der reduzierten Fliigel der Weibchen studiert werden, 
sondern es konnten auch die vollentwickelten Fliigel der Mannchen zu 
Vergleichszwecken herangezogen werden. Damit konnte jedesmal der 
Grad der Reduktion festgestellt und zu spaiteren Verallgemeinerungen 
ausgewertet werden. Diese Untersuchungen wurden durch kleine Stich- 
proben in die Ordnungen der Coleopteren, Hymenopteren und besonders 
der Dipteren vervollstandigt. Weiterhin gestattete mir das groBe Material, 
das mir die Lepidopteren boten, fast liickenlose Reduktionsreihen 
(,,Anpassungsreihen“) in der Rudimentation der Fligel aufzustellen, 
Korrelationen nachzuweisen und dabei interessante Parallelen zu einem 
sich ahnlich riickbildenden Sinnesorgan, dem Tympanalorgan, auf- 
zudecken. Die grundlegenden Zahlenwerte fiir die Reduktion des Tym- 
panalorgans wurden mir von Herrn Herrmann ! freundlichst zur Verfiigung 
gestellt. So fiihrte das Thema entsprechend dem Titel der Arbeit in 
erheblichem Mafe in grundsatzliche Fragen der Deszendenztheorie, 
insbesondere in das Gebiet der GesetzmaBigkeiten bei der Rudimentation 
von Sinnesorganen. 

In bezug auf die Vorarbeiten anderer Autoren folgendes: Das Geader der 
Lepidopteren ist durch Systematiker sehr gut untersucht, indessen liegt keine 
Angabe iiber das Geader reduzierter Fliigel vor. In bezug auf die Innervierung 
und Sinnesorgane der Fligel von Lepidopteren liegt nur die Arbeit von VoGEL 
(1911) vor, in der auch nur sehr wenige Spezies vollstandig untersucht wurden. 
Von neueren Arbeiten, welche die Fliigelsinnesorgane der Insekten behandeln und 
auf die ich gelegentlich zuriickgriff, seien erwahnt: 


Eruarp, E.: Zur Kenntnis der Innervierung der Sinnesorgane der Fliigel von 
Insekten, 1916. 


ZacwiLiicHowsky, J.: Uber die Innervierung und die Sinnesorgane der Fliigel 
der Insekten, 2. Teil (1931); 3. Teil (1932). 

ZACWILLICHOWSKI, J.: Uber die Innervierung und die Sinnesorgane der Fliigel 
von Schnabelfliegen (Panorpa), 1933). 

Fir die freundliche Uberlassung des Themas und fir die wertvolle Beratung 


bei der Anfertigung dieser Arbeit bin ich Herrn Prof. Dr. Eaczrs zu gréBtem Dank : 


verpflichtet. 


II. Material und Technik. 

Als Untersuchungsobjekte dienten mir fiir Lepidopteren: 

Geometriden: Hibernia aurantiaria, marginaria, rupicapraria, defoliaria, 
leucophaearia, baiaria, Biston zonarius, pomonarius, lapponarius, hispi- 
darius, Cheimatobia boreata, brumata, Anisopteryx aescularia, Phigalia 
pedaria, Pygmaena fusca, Ligniopteryx fumidaria. 

Arctiiden: Ocnogyna zoraida, hemigena, corsicum, baeticum. 
Gelechiiden: Pleurota rostella, Dasystoma salicelius, Chimabacche fagella. 


1 Hxitmanw: Korrelationen in der Ausbildung der Fliigel und Tympanalorgane. 


—————— 
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Lymantriiden: Orgyia antiqua. 

Noctuiden: Mythymna imbellica. 

Tortriciden: Exapate duratella. 

Coleopteren: Carabus nemoralis. 

Dipteren: Hippobosca equina, Ornithomyia aricularis, Oxypterum 
pallidum, Lipoptena cervi, Stenopteryx hirondinus, Melophagus ovinus. 

Hymenopteren: Lasius spec. 

Infolge der Seltenheit der Weibchen einiger Arten war die Material- 
beschaffung sehr schwierig. Das Material selbst bestand aus getrockneten, 
teils aus konservierten Objekten, die in einer Pikrin-Essigsiure-Alkohol- 
mischung fixiert wurden. 

Zur Farbung der Nerven wurde Osmiumtetroxyd verwendet. 


Gute Schnittpraparate erhielt ich erst nach mehreren vergeblichen Versuchen.: 
Erst nachdem ich die Objekte mit Diaphanol behandelt hatte, um das Chitin 
zu erweichen, und sie dann nach einer stufenweisen Uberfiihrung iiber Alkohol- 
Xylol-Paraffin endgiiltig in gekochtes Paraffin einbettete, gelangen die Schnitte. 
Die schénsten Erfolge erzielte ich dann mit der Malory-Farbung, durch die besonders 
kontrastreich die verschiedenen Chitinarten der basalen Gelenkstiicke, der Sinnes- 
kuppeln usw. hervorgehoben wurden. 


Um Ubersichtsbilder der Fliigel herzustellen, wurden Totalpraparate gemacht. 
Zur Sichtbarmachung der Sinneskuppeln muBten die Fligel der Lepidopteren sorg- 
faltig entschuppt werden. Die Entschuppung gestaltete sich oft schwierig. Sie wurde 
_ unter einem Binocular vorgenommen, und zwar derart, daB der Fliigel mit einem 
Pinsel festgehalten wurde, wihrend man mit einem anderen feinen Pinsel gegen die 
Lagerichtung der Schuppen strich. Wurde der Fliigel zu sehr festgehalten oder die 
Schuppen zu heftig abgestreift, so kam es oft vor, daB der Fligel zerriB. Ganz 
zarte Fliigel, wie z. B. von einigen Hibernia- und Cheimatobia-Arten wurden unter 
Alkohol behandelt da sie dort dem Druck des Pinsels elastischer nachgeben konnten. 
Dieses geschah auch mit den stark reduzierten FliigeIn, von denen mir zu Anfang 
meiner Arbeit oft einige schon durch den leichtesten Lufthauch entfiihrt wurden. - 


Weitere Schwierigkeiten setzten sich der genauen Zahlung der Sinneskuppeln 
_ der Fliigelbasis entgegen, da die Sinneskuppeln oft ganz seitlich auf stark gewolbten 
Chitinfeldern lagen. In einem solchen Falle war in einem Totalpraparat nicht viel 
zu sehen, noch viel weniger zu zihlen. Um genaue Ergebnisse erzielen zu kénnen, 
lieB ich die sorgfaltig entschuppte Basis in Alkohol flottieren und verfolgte sie 
dauernd unter dem Mikroskop, bis sie eine giinstige Stellung einnahm. Die auf engem 
Raume zusammengefaBten Zahlentabellen dieser Arbeit sind somit das Produkt 
von viel Zeit und Mihe. 

Oft war in die Adern wahrend der Entschuppung Luft eingedrungen und dann 
waren die Sinneskuppeln nicht zu sehen. In diesen Fallen hatte ich mir einen 
_kleinen ,,Kniff‘‘ angeeignet: ich fiihrte die Fligel in 70%igen Alkohol zuriick 
und erwarmte sie darin stark. Die Luft in den Adern dehnte sich demzufolge aus 
und entwich in kleinen Blaschen. Der letzte Rest léste sich schlieBlich in Wasser 
der 70% igen Alkohollésung auf. 7 

Um die Verhaltnisse auf dem Fliigel zu studieren, wurde das Geader erst mit 
“einer schwachen VergréBerung abgezeichnet und der Fliigel dann mit einer starkeren 
VergréBerung systematisch nach Sinneskuppeln abgesucht 

Um die Lageverhiltnisse der basalen Sinneskuppeln genau festzustellen, wurde 
ein Zeichenspiegel benutzt Samtliche vorhandenen Zeichnungen der basalen 
Sinneskuppel-Gruppen, deren Chitinleisten usw. sind mit einem Zeichenspiegel 


]* 
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angelegt worden. In den meisten Fallen geschah dies auch bei den reduzierten 
Fliigelflachen. 

Um die Fligellange zu bestimmen, wurde jedesmal die langste Strecke gemessen, 
die sich zwischen der auBersten Sinneskuppel der distalen Subcostalgruppe und dem 
auBersten Fliigelleistenrande ergibt 


B. I. Allgemeines tiber die reduzierten Fliigel bei Lepidopteren. 


Der haufigste Fall der Reduktion bei Lepidopteren ist ein ,,stark 
reduzierter Fliigel. Damit ist ein Fliigelrudiment gemeint, das zwar dem 
Umfange nach weitgehend (etwa auf 1/, der urspriinglichen Lange) ver- 
kleinert ist, aber noch in seiner 4uBeren Form einem Fliigel gleicht. 
Die cuticulare Struktur dieses ,,stark reduzierten Fliigels“ weist im 
allgemeinen eine runzelige Faltung der Fliigeldecke auf. Die Faltung 


Abb. 1. O.antiqua 9. Stiick aus der Abb. 2. Vanesse jo. Stiick aus dem 
Fliigeldecke. Puppenfliigel. 


ahnelt sehr der eines Puppenfliigels, aber sie ist im Vergleich mit dieser 
nicht so regelmafSig und auch nicht ganz so reich. Das deutet darauf 
hin, daB der Fligel sich nach dem Schliipfen des Tieres wohl etwas 
entfaltet hat, daB aber seine, wenn auch urspriinglich geringe Ausdehnungs- 
moglichkeit die endgiiltige Entfaltungsgr6Be nicht erreicht hat, Ein 
typischer Vertreter dieses Falles ist unter anderem Orgyia antiqua 2 
(Abb. 1). Als Vergleich dazu mége ein Puppenfliigel von Vanessa jo 
dienen (Abb. 2). AuBer dieser Eigenart unterscheidet sich der ,,stark 
reduzierte Fliigel‘‘ von dem vollentwickelten noch dadurch, daf seine 
untere und obere Lamelle nur noch sehr wenig, beinahe gar nicht. mehr 
miteinander verwachsen sind. In beiden Eigentiimlichkeiten, also Faltung 
und mangelnde Verwachsung, gibt es Uberginge bis zum vollentwickelten 
Fligel, auf-die ich in einem spiteren Kapitel tiber ,,Reduktion des Fliigels 
im Verhaltnis mit der zahlenmaBigen Abnahme und besonderen Verteilung 
der Sinneskuppeln“ genauer zurtickkommen werde. 

Wenn ich bis jetzt von einem ,,stark reduzierten Fliigel gesprochen 
habe, so habe ich damit noch nicht den extremsten Fall der Reduktion ge- 
meint. Hier besteht die ganze Fliigelanlage nur in einem kleinen Blaschen, 
das mit einem Fliigel auch nicht die entfernteste Ahnlichkeit mehr hat. 
Charakteristisch in dieser Hinsicht sind unter anderem die Fliigelrudimente 
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von Hibernia defoliaria 9. Zur genaueren Schilderung habe ich mir 
eine Langsschnittserie der beidén Fligel hergestellt. Im folgenden ist 
ein Schnitt durch einen solchen Hinterfliigel beschrieben (Abb. 3). Die 
Beschreibung des Vorderfliigels eriibrigt sich, da dieser bis auf eine 
etwas betrachtlichere GréBe dem Hin- 
terfliigel fast vollkommen entspricht. 

Der Schnitt kurz hinter dem Vor- 
derrande des blaschenférmigen Fliigels 
zeigt uns die schon stark chitini- 
sierten Anlagen der Fliigelgelenke 
(schwarze Flecke), die Hypodermis- § 
schicht mit dem Zwischengewebe 
(punktiert), Nervenfasern mit deut- 
lich sichtbaren Kernen und ein Stiick app. 3. Hib. defoliaria 9. Langsschnitt 
des herantretenden Nerven selbst. durch den Hinterfliigel. 

Was wohl am meisten iiberrascht, 

ist das Vorhandensein starker Muskeln (schraffiert), die sich trotz der 
auBersten Reduktion des Fliigels noch an den Gelenkstiicken anheften. 
In diesem Falle haben wir es mit zwei direkten Muskelbiindeln zu tun. 
Ebenso sind trotz der Fliigelreduktion die Sinneskuppeln in erheblichem 
Mafe erhalten. 

_ Der Schnitt verlauft genau in Héhe der Sinneskuppeln der distalen 
Subcostalgruppe. Wir sehen die Kuppeln mit den zugehérigen Sinnes- 
zellen, die alle dem ihnen ge- 
meinsamen Nerven zustreben. 
Etwas der Basis genahert sind 
noch die Sinneszellen der ,,ba- 
salen Subcostalgruppe“ zu er- 
kennen. AuBerdem noch der 
zugehorige Nerv. Auf dem 
Fliigel selbst fiihrt der Schnitt 

2 ‘ : Abb. 4. Cheim. brumata 9. Schnitt durch die 
durch eine distale Sinneskuppel. Basia des Hinterfliicels: 

Dieses in kurzem ein Schnitt 
durch ein ,,Fliigelblaschen“. Damit haben wir nur eine geringe Ab- 
weichung des inneren Baues des stark reduzierten Fliigels vom nor- 
malen festgestellt. 

,,Etwas reduzierte Fliigel“, also Fliigel, die bis auf eine geringere GréBe 
(etwa 4/, der urspriinglichen Fliigellange) und Vereinfachung des Fliigel- 
geaders noch vollkommen den vollentwickelten Fligeln gleichen, zeigen 
das ,,urspriingliche Schnittbild“, wie es z. B. Vocrn (1911) bei Lepido- 
pteren darstellt. Zur Veranschaulichung mége ein Querschnitt durch 
die Basis des reduzierten Vorderfliigels von Cheimatobia brumata 9 
dienen (Abb. 4) (also senkrecht zu der vorher erwahnten Schnittrichtung 
durch den Hibernia defoliaria-Fligel). Deutlich ist noch die urspriingliche 
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-Kammerung der Basis zu erkennen, wie sie von VOGEL beschrieben 
sind. Die einzelnen Kammern, die durch vorspringende Chitinleisten 


mehr oder weniger voneinander getrennt sind, bezeichne ich mit I—V. 


Nach Euruarpt (1916) ,,bezweckt diese Differenzierung der Kammer- 
gewinde in starre und nachgiebige, elastische Partien vermutlich eine 
gewisse Beweglichkeit der Abschnitte des Fliigels gegeneinander; die 


Stellen, wo sich weiche Hautstrecken an starke Chitinzapfen ansetzen — 


dirften wie Gelenke wirken™. 


Kammer I bildet weiter distal — wie betrachten den Schnitt von der ‘ 


basalen Richtung aus — die Vorderrandader aus. Kammer II ist fiir 
uns die wichtigste. Sie bildet die Basis der mit besonders zahlreichen 

Sinneskuppeln _ verse- 
henen  Subcostalader, 
deren Sinneskuppel- 
eruppen Subcostalgrup- 
pen genannt werden. 
Eine dieser Subcostal- 
gruppen ist gerade ge- 
schnitten. Dadurch, 
daB sich die Sinnes- 
kuppeln fast immer 
seitlich dieser Kammer 
befinden, wurden mir 
oft groBe Schwierigkeiten in der Feststellung ihrer Anzahl gemacht, denn 
in der Aufsicht ist natiirlich nur eine beschrankte Zahl deutlich sichtbar. 
Die Kammern III—V sind fiir uns von geringer Bedeutung. Sie setzen 
sich in die tibrigen Adern des Fliigelgeiders fort. 

Bisher war schon verschiedentlich von Sinneskuppeln, auch von 
Sinneskuppelgruppen, die Rede. Ich méchte jetzt zunachst auf ihre ge- 
nauere Lage und Verteilung sowie Innervierung eingehen. 

Vorerst muf auf einen wichtigen Punkt aufmerksam gemacht werden, 
der bisher in der Literatur nicht genug betont oder iiberhaupt nicht be- 
achtet wurde. Niamlich die scharfe Auseinanderhaltung der distalen 
Sinneskuppeln der Fliigelfliche von den basalen der Fliigelbasis. Sie ist 
besonders zur Beurteilung ihres Verhaltens bei der Fliigelreduktion von 
Bedeutung. Der Vergleich zeigt, daB die basalen Sinneskuppeln nur in 
Gruppen zu mehreren auftreten und diese Eigenart bei Reduktion des 
Fliigels auch hartnickig bewahren, wie der Schnitt durch den Hibernia 
defolaria-Fliigel beweist. Hingegen treten die distalen Sinneskuppeln 
immer in Einzahl bzw. Zweizahl auf. Ein weiterer Unterschied besteht 
allein schon in der GréBe. Der Durchmesser der distalen Sinneskuppeln 
ist ungefahr 2—3mal so groB wie der der basalen (vgl. die Abb. 5 und 6). 
Weiter sind ihre chitinigen Teile gestaltlich voneinander verschieden. 
Wahrend die Kuppel der basalen Organe so tief in das umgebende 


“WM, : 
Abb. 5. Distale Sinneskuppel von Cheim. brumata &. 


en ayo eel rea 
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Chitin hineingesenkt ist, daB ihre obere Wélbung kaum iiber die allgemeine 
Ebene hinwegragt, erhebt sich die distale Sinneskuppel im Vergleich dazu 
weit iiber die Fligelflache hinaus. Die Kuppel selbst reicht in einen umge- 
benden hochragenden Chitinwall und scheint durch eine weichere chiti- 
ndse Haut gelenkig mit diesem verbunden! Dieses konnte ich, da ich die 
Malory-Farbung anwandte, deutlich erkennen, denn die einzelnen 
Chitinschichten farben sich verschieden, je nachdem, ob sie mehr oder 
weniger sklerotisiert sind. In der Zeichnung kommt dieses durch stiarkere 
oder schwachere Schattierungen zum Ausdruck. 

Das Vorhandensein dieser Chitinelemente beweist noch nicht die 
Innervierung der Sinneskuppeln, d.h., daB sie in allen Fallen Sinnes- 
organe und nie ledigliche Oberflaichen- 
strukturen des Fliigels sind. Die Inner- 
vierung habe ich an Hand obiger Schnitte, 
wie dieses auf den Zeichnungen ersicht- 
lich ist, nachweisen kénnen. Danach sind 
die den Kuppeln zugeh6rigen Sinneszellen 
mit ihren Kernen und Hiillzellen sowie 
ihre Verbindung mit den Nerven deut- 
lich zu erkennen. Von einer genaueren 
histologischen Schilderung der Schnitte 
und hauptsachlich der Nervenelemente 
der Sinneskuppeln sehe ich ab. Diese SUT Sen rele pa naa 
sind von VoGEL u.a. hinreichend be- von, Cheim. brumata 2. 
schrieben worden. eS 

Im allgemeinen zeigt sich in bezug auf Bau und Lage der Sinnes- 
kuppeln der reduzierten Fliigel dasselbe Bild wie bei den vollentwickelten 
Fliigeln. Der einzige Unterschied besteht darin, da die Sinneskuppeln 
der reduzierten Fliigel meist von einer dickeren Chitinwand umgeben sind, 
und daB sie einen etwas gréBeren Durchmesser haben als die homologen 
der Vollgefliigelten 33. Im Aufsichtspraparat erscheinen so die Sinnes- 
kuppeln deutlicher und scharfer umrissen. 

Alle Sinneskuppelgruppen liegen auf ihren besonderen homologen 
Chitinfeldern, die ich als basale Sinneskuppelfelder oder kurz als Sinnes- 
kuppelfelder bezeichne. Sie werden stets in einer engeren systematischen 
Gruppe von den charakteristischen Chitinleisten begrenzt. Naher auf 
diese Felder und deren Grenzen einzugehen wiirde an dieser Stelle zu 
weit fiihren. 

In bezug auf die Lage der Sinneskuppeln zunachst die Basis des 
Vorderfliigels: Im allgemeinen kann man dort drei scharf voneinander 
getrennte Sinneskuppelgruppen unterscheiden. An der Basis der Costal- 
ader auf der Unterseite des Fliigels liegt die gréBte Sinneskuppelgruppe 
des Vorderfliigels. Sie sei nach VoceEt kurz ,,Costalgruppe“ genannt. 
etwas weiter distal an der Basis der Subcostalader liegen auf der Ober- 
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seite des Fligels zwei weitere Gruppen, und zwar die nach ihrer Ader 
genannten Subcostalgruppen. Beide Subcostalgruppen werden oben und 
unten durch zwei einander an den Enden sanft zugebogene Chitinleisten 
I und II (s. Abb. 7) genau begrenzt und voneinander durch die Chitin- 
leiste IIT getrennt. Ich méchte sie ihrer Lage nach einteilen in ,,basale 
Subcostalgruppe“ und ,,distale Subcostalgruppe“. Die basale Subcostal- 
eruppe ist zahlenmaBig allgemein kleiner als die Costalgruppe und ihrer- 
seits wieder kleiner als die distale 
Subcostalgruppe. Als Beispiel mége 
die Basis des Vorderfliigels von Chet- 
matobia brumata 2 dienen, in welchem 
Falle das Verhaltnis der drei Gruppen 
35:27:16 betragt. 

bas.S0Gr Nun die Sinneskuppelgruppen an 


Snowe. Cneaen teenie der Basis des Hinterfliigels: Auf der 
Vorderfliigel. Oberseite des Fliigels an der Basis der 


Subcostalader liegen wiederum zwei 

Subcostalgruppen, die ich ebenfalls als basale und distale Subcostal- 
gruppe unterscheiden méchte. Hier ist nur die basale Subcostalgruppe 
von ihren eigentiimlichen Chitinleisten eingeschlossen und dadurch von 
der distalen Gruppe getrennt. Diese dagegen liegt frei fiir sich in einem 
Felde, das sich von seiner Umgebung nur durch seine diinnere Chitin- 
schicht abgrenzt, die im Mikroskop als ein hellerer Fleck zu erkennen ist. 
, Genau unter der basalen Subcostalgruppe 

liegt auf der Unterseite der Fliigelbasis 
eine Gruppe, die ich mit VocEL die 
,Costalgruppe‘ nennen méchte, trotz 
einiger Bedenken, da mir ihre Zuge- 


ast SC Gr 


“pas. S0Gr hoérigkeit zur Costalader bzw. Costalnerv 
Gh at Ooi peut = nicht einwandfrei erwiesen erscheint. Die 
Hinterfliigelbasis. Gré8enverhaltnisse dieser drei Sinnes- 


kuppelgruppen des Hinterfliigels weichen 
von denen des Vorderfliigels ab. Hier ist die basale Subcostalgruppe 
die weitaus groBte, der dann die distale Subco8talgruppe folgt und dann 
erst die Costalgruppe. Bei den vollentwickelten Fliigeln ist die basale 
Subcostalgruppe des Hinterfliigels die gréBte Gruppe iiberhaupt und iiber- 
trifft noch die Costalgruppe des Vorderfliigels. Nur beim reduzierten 
Fligel treten dort einige UnregelmaBigkeiten auf, auf die ich noch spiter 
zuriickkommen werde. Es sei hier wiederum als Beispiel Cheimatobia 
brumata 2 (Abb. 8) angefiihrt, auf deren Hinterfliigelbasis sich die GroBen- 
verhaltnisse der Sinneskuppelgruppen, wiederum mit der Costalgruppe 
angefangen, verhalten wie 7:23:8. Erwahnt sei noch, daB die Costalgruppe 


des Hinterfliigels sehr klein ist und sich meist sehr konstant halt, daB sie 


im Héchstfalle nur 16 Sinneskuppeln (Ligniopteryax fumidaria 3) aufweist. 
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Nun die distalen Sinneskuppeln. Obwohl sie alle nur in der Einzahl 
bzw. Zweizahl vorkommen, lassen sie sich auch sehr gut in bestimmte 
Gruppen zusammenfassen. Wenn ich hier wieder von Gruppen spreche, 
meine ich damit nicht, wie vorhin, ein enges Zusammenliegen, sondern 
nur eine Verteilung auf eine bestimmte Zone. Ich hoffe, daB diese selbe 
Bezeichnung keine Irrtiimer oder Verwechslungen hervorrufen wird. 
Die Bezeichnung Gruppe scheint mir doch auch in diesem Falle die zu- 
treffendste zu sein. 

Im Vorderfliigel k6nnen wir auf diese Weise wieder 3 Gruppen unter- 
scheiden. Am auBeren Rande des Fliigels befinden sich auf der Unter- 
seite der einzelnen Adern fast regelmaBig je 2 Sinneskuppeln. Diese 
Sinneskuppelpaare méchte ich ebenso wie VocEL unter der Bezeichnung 


Abb. 9. Cheim. brumata 9. Innervierung des Hinterfliigels. 


,,.Randsinneskuppeln‘‘ zusammenfassen. Inwieweit sie auf den stirker 
reduzierten Fliigeln vorkommen, kann hier noch nicht behandelt werden. 
Zwischen den Randsinneskuppeln und der Basis des Fliigels liegen zwei 
weitere Gruppen. An der Wurzelschlinge der «-Ader liegt eine Gruppe 
kleinerer Sinneskuppeln, die ich die ,,x-Gruppe“ nennen méchte. Die 
3. Gruppe wird aus dem Rest der Sinneskuppeln gebildet, die auBer der 
a-Gruppe zwischen den Randsinneskuppeln und der Basis liegen. Sie 
seien kurz ,,Flachensinneskuppeln“ genannt und liegen bis auf ganz 
wenige Ausnahmen auf den Adern der Fliigel. Auf dem Hinterfliigel 
befinden sich nur 2 Sinneskuppelgruppen, denn hier fallt die «-Gruppe 
aus. Es bleibt also nur eine ,,Flaichensinneskuppelgruppe“ und eine 
,,. Randsinneskuppelgruppe“. : 
Nachstehend gebe ich die Innervierung der Sinneskuppeln der Fligel- 
fliche wieder, wie sie sich an Hand einiger Osmiwm tetroxyd-Praparate 
nachweisen lie8. Ein Hinterfliigel von Cheimatobia brumata 9 diene zur 
Erlauterung (Abb. 9). Danach treten 3 Nervenstémme in die Fligel- 
basis ein: N,, Nz, N,. N, bildet sich nahe der Basis zu einer Schlinge 
um, innerviert zunachst die vorderen Sinneskuppeln, sodann die Rand- 
sinneskuppeln. Desgleichen die Nerven N,, Ns, nur daB sie keine 
Schlinge bilden. Am Rande des Fligels anostomosieren dann benach- 
barte Nerven. Da sich bei dem Vorderfliigel aufer der Wurzelschlinge 
der ~-Ader nichts Neues bietet, kann ich dessen Schilderung tibergehen. 
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Die Hauptsache ist nur auch hier wieder, daB es, wie VocEr bei den voll- 
entwickelten Fliigeln nachgewiesen hat, 3 getrennte Nervenstamme 
gibt, die auch bei dem etwas reduzierten Fliigel in die Basis eintreten. 


-Gedder und Sinneskuppeln der reduzierten Fliigel im Verhiltnis zu den 
vollentwickelten Fliigeln. : 
~ Die Sinneskuppeln der Fliigelflache befinden sich fast ohne Ausnahme 
nur auf den Hauptstaémmen der Fliigeladern. (Abgesehen natiirlich 
von der «-Gruppe und derjenigen 9-Fliigel, die kein Geader mehr besitzen.) 
Deshalb kénnen die folgenden Tabellen, die dem Fliigelgedder ent- 
sprechend aufgestellt sind, jeweils ein genaues Bild des 3-Fliigels, d. h. 
seine Besetzung mit Sinneskuppeln, auf die es ja hier ankommt, darstellen. 
Da weiterhin nach der Darstellung der Verhaltnisse auf dem ¢-Fliigel 
sofort die des zugehérigen 9-Fliigels folgt, kann der Grad der Reduktion 
des Fliigelgeaders und der Verminderung der Sinneskuppelanzahl tabel- 
larisch geniigend zum Ausdruck gebracht werden. 

Fir die reduzierten Fliigel ist dabei noch folgendes zu bemerken: 
Von einem bestimmten Grad der Reduktion ab verschwinden die einzelnen 
Adern auf dem Fliigel (s. 8.24) und sind teilweise nur noch an einer starkere 
Chitinisierung bestimmter Fliigelstellen erkennbar (s. z. B. Abb. 18). 
In diesem Falle kann man die Sinneskuppeln der Fliigelflache noch 
ungefaihr in das Adersystem einordnen. Sie erhielten dann vor ihrer 
Zahl die Bezeichnung ~. Wo auch dies nicht mehr méglich war, wurde 
nur die Gesamtsumme der Sinneskuppeln angegeben. 

R bedeutet Randsinneskuppel der betreffenden Ader. Eine kurze 
Erklarung am Rande der Tabelle gibt AufschluB iiber den jeweiligen 
Grad der Reduktion des 9-Fliigels, teilweise auch Besonderheiten des 
3-Fliigels. Eine genaue Schilderung des Geaders eriibrigt sich. Das 
Bild des Fliigels ist mit Hilfe der Werte aus den Tabellen und an Hand 
der vorhandenen Abbildungen leicht zusammenzustellen. (* bedeutet, 
dafi von diesem Fliigel eine Abbildung vorhanden ist.) 

Zunachst also 2 Tabellen (I = Vorderfliigel, II — Hinterfliigel), aus 
denen die Anordnung der Sinneskuppeln auf der Fliigelfldche selbst er- 
sichtlich ist. Es sind also die Sinneskuppeln der basalen Felder nicht 
mit aufgezahlt. 

In dem vorliegenden Material bilden die Geometriden iiber die Halfte 
der untersuchten Arten. Gesetzmafigkeiten iiber die Verteilung der 
Flachensinneskuppeln auf den Adern beim normalen und reduzierten 
Fliigel lassen sich innerhalb dieser Familie am klarsten erweisen und gelten 
auch fiir die tibrigen Lepidopteren, vielleicht am wenigsten fiir die 
Arctiiden (Gattung Ocnogyna). Im nachfolgenden sind deswegen lediglich 
die Geometriden und anschlieBend die Gattung Ocnogyna besprochen. 

Bei zusammenfassender Betrachtung der Familie der Geometriden 
fallen uns folgende Gesetzmafigkeiten aut: 
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Bei den vollentwickelten Fliigeln iibertrifft meist die Anzahl der 
Flachensinneskuppeln des Vorderfliigels die des Hinterfliigels. Ausnahmen 
sind Hibernia bajaria, Cheimatobia brumata, Pygmaena fusca und Lignio- 
pteryx fumidaria. Die Zahl der Randsinneskuppeln ist beim Vorder- 
fliigel immer gr6Ber als die des Hinterfliigels. Dieses ist der Fall aus dem 
einfachen Grunde, daB zwischen der Zahl der Randsinneskuppeln und 
der Zahl der randstandigen Aderaste eine Abhangigkeit besteht. Meist 
ist die Zahl der Randsinneskuppeln gleich der doppelten Anzahl der 
randsténdigen Aste oder etwas kleiner, selten gréBer. Die Subcosta des 
Vorderfliigels und der Hauptstamm der Cubitalader beider Fliigel sind 
die am reichsten mit Flichensinneskuppeln besetzten Adern. Im stark- 
sten MaBe gilt dies fiir die Cubitalader des Hinterfliigels, die oft alle 
tibrigen Adern an Zahlenreichtum der Sinneskuppeln iibertrifft. Ebenso 
besitzt die Analis des Vorderfliigels immer mehr oder wenigstens die gleiche 
Anzahl an Sinneskuppeln wie die des Hinterfliigels. Liegen auf der 
Analis des Vorderfliigels keine Sinneskuppeln, so ist dieses bei der des 
Hinterfliigels ebenfalls Tatsache. Eine Ausnahme macht die Gattung 
Cheimatobia, bei der die Sinneskuppeln der Analis des Hinterfliigels die 
Zahl der Sinneskuppeln der Analis des Vorderfliigels iibertrifft. Diese 
Ausnahme ist fiir die Gattung Cheimatobia charakteristisch. Die geringste 
Anzahl von Flaichen-Sinneskuppeln verteilt sich an den Endasten des 
Geaders. Die randstandigen Aste des Vorderfliigels R, und R, tragen 
niemals, der Ast M, hochst selten Flachensinneskuppeln. Auch der 
Ast M, des Hinterfliigels zeigt diese Eigenart. Ebenso ist seine Besetzung 
mit Randsinneskuppeln sowohl beim Vorderfliigel als auch beim Hinter- 
fliigel oft unregelmaBig. 

Bei den reduzierten Fliigeln itbertrifft ebenfals die Anzahl der Flachen- 
sinneskuppeln des Vorderfliigels in den meisten Fallen die des Hinter- 
fliigels. Ausnahmen sind nur Hibernia defoliaria und bajaria. Demgemals 
hat Hibernia bajaria 3 die Ausnahmegestaltung seiner vollentwickelten 
Fliigel auch im reduzierten Fliigel des Q wiederholt. Auch die Zahl 
der Randsinneskuppeln des Vorderfliigels ist mit einer Ausnahme, 
Hibernia marginaria, groBer als die des Hinterfliigels. Bei Arten, bei denen 
sich Adern erhalten haben, sind die randstindigen Aste des Vorder- 
fliigels M,, Cu, und die des Hinterfliigels M,, M;, Cu,, Cug voll- 
kommen frei von Flachensinneskuppeln. Oft sind aber auch diese Aste 
nicht einmal mehr erhalten. Die «-Gruppe fehlt jedem_,,stark reduzierten 
Fliigel“, mit Ligniopterya fumidaria als einzige Ausnahme. 

Der Vergleich der vollentwickelten und der reduzierten Fligel (s. 
Tabelle 2) zeigt, daB sich die Reduktion meist nicht gleichmaBig tiber 
den ganzen Fliigel erstreckt, sondern zur Hauptsache tiber den vorderen 
Fliigelteil und den auBeren Fliigelrand. Der reduzierte Fligel wiederholt, 
je nach dem Grade der Reduktion, mehr oder weniger das normale 
Fliigelgeider und dessen Besetzung mit Sinneskuppeln. 
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Fir die Gattung Ocnogyna kann man zusammenfassend folgendes 
sagen: 

"Die Zahl der Flachensinneskuppeln des vollentwickelten Vorderfligels 
ist bis auf die Spezies Ocnogyna baeticum kleiner als die des Hinterfligels. 
Auf weitere GesetzmaBigkeiten komme ich spater noch zuriick (S.19f.). 
Fast jeder Abschnitt des Geaders ist mit Flachensinneskuppeln besetzt. 
Vollkommen frei davon bleiben nur die randstindigen Radialaste des 


Vorderfliigels und der einzige endstandige Radialast des Hinterfliigels. 


Dieses Verhalten wird bis auf den Vorderfliigel von Ocnogyna corsicum 
auch von den reduzierten Fliigeln beibehalten. Ebenso wird das Fliigel- 
geader selbst méglichst genau vom reduzierten Fliigel wiederholt. Das 
typische Bild der Basis ist bei allen Spezies dasselbe. Als einzige Aus- 
nahme kommt nur das Weibchen von Ocnogyna baeticum in Betracht, 
als Spezies mit stark reduzierten Fligeln. 

Soweit einige allgemeine Zusammenfassungen, die sich ohne weiteres 
aus dem vorhandenen Zahlenmaterial ergeben. : 

Nachstehend jetzt 2 Tabellen, die eine zahlenmaBige Ubersicht iiber 
die einzelnen Sinneskuppelgruppen aller untersuchten Spezies geben, 
sowie eine Ubersicht tiber die Lange der einzelnen Fliigel. 


Tabelle 3: 


Weiblicher Fligel 


Spezies Vorderfliige Hinterfligel 


111 | Iv 
| 
H. aurantiaria 5S low. | aLO Ot 2 7 | 4,8 7 | 44 | 10 | 22 | 1 
H. marginaria 4,2 | 37 }19 |10) 5 | 16) 11 | 5,8 T {39 e) 10 1} Mao 
H. rupicapraria | 3,1| 28 | 15 | 5 | 7 | 13 | 742.2) 8 | 26) 5] 9] 8 
H. defoliaria 0,4 | 23 14. 0 | 12.;} O};03) 8 j.11 7|18/] O 
H. leucoph. 1,3 | 15 10 0 | 12 0 | 0,6 4 19 9 0 
H. bajaria 1 16 | 9 nin 0 8} 0] 0,6 | 4+ 16 T RAZ 0 
B. zonarius Zp LS 20 ie 20a! Ome 22 (UY) [ee 3.62) 18g 0 
B. pomonarius 3,2) ("30 |-260)225) |e Om 222 oat aaa: Oo) 551-24 eT Ga eo 
B. lapponarius 3 32 | 21 | 32 | 0 | 18 | OO] 1 0 | 45 | 27 | 20; O 
B. hispidarius |} 0,4) 14 | 6 1 |e-O 94) £0 10335) 0 5 4) 0 
Ch. boreata 3,0) | 404 Sle 2Q6ri- Be QW aS He OM ieas halal sy je? 
Ch. brumata 2,5 | 35 | 27 | 16 |. 5 164) 18} 1.9 Te 23. 8) 103) 18 
A. aescularia 0,4) 9 28 0 07) O5N-033 75 OSF 19.70 Bel Rhee 
P. pedaria 0,6)/325 135) 45) OS 1b We OO 4a Seta: Bue “Br 20 
P. fusca 6;8 )°29) 28 20°) 3) 154) 8 16.6 12S GLO Veo 6 
L. fumidaria 0,9 | 12 Ui be) 6 | TT 0 | 0,3 3 16 6 ) 
O. zoraida 8 43 | 34 | 33 | 6 | 21 6 | 4,9 8 | 77 | 27 | 18 a 
O. hemigena 6,9 | 42 | 29 | 26 | 5 | 17 5 | 3,8 8 | 70 | 27|16] 6 
O. corsicum 4,6 | 32 | 25°} 20 | O | 14 O | 2,2 | — | — | — | 15 0) 
O. baeticum il 22 | 16) 14 | 0 2 5205 O20 iS) MelGe! TS sen O 
P. rostrella 13 26 38 OF) 19a) 14) a a 8 | 0 
D. salicellis 3,2:| 61.) 297 | 25.5)"0. 17a) (02 | 12Sal= 10) 29) | Ose aronianG 
Ch. fagella 7,8 | 80 91 0 OarlOn Woe 5 17, 9 |. 6 
0. antiqua 2.1) 42) 2 |) 2480 18 O | 0,4.) 10 | 23 (14) 42) © 
M. imbicella 9,8 | 61 | 47 | 39 | 4 | 18 | 23] 81 0 | 38 | 39 9 | 14 
EL. duratella 2,6) O 32 0 OF On hO:2 0 31 4| 0 
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I = Costalgruppe. IV = a-Gruppe. 
El basale Subcostalgruppe. V = Flachen-Sinneskuppelgruppe. 
III = distale Subcostalgruppe. VI = Rand-Sinneskuppelgruppe. 


Tabelle 4. 


Mannlicher Fliigel 


Spezies Vorderfliigel Hinterfliigel 
dd. aurantiaria 15,7| 12 | 144 | 36 | 30 | 15 
H. marginaria 12,8| 11 | 136 | 37 | 20 | 14 
H. rupwapraria 12 | 12 | 124 | 39 | 23 | 14 
H. defoliaria 13,6 | 12 | 112 | 34 | 18 | 14 
15 ie leucoph. 12,2/ 10 | 120 | 35 | 18 | 13 
H. bajaria 1),4)- 9 | 117 | 33 | 21 | 12 
B. zonarius 37 eo) 29) | LOM eT 
sige pomonarius 10,6; 12 | 89) 31 | 15) 11 
B. lapponarius 9,7| 12 | 62 | 40 | 13 | 11 
B. hispidarius 12 12, 625,44" 20 sles: 
Ch. boreata 11,9| 13 | 85 | 20 | 28 | 16 
Ch. brumata 11,3} 11 83 | 22 | 25-| 16 
A. aescularia PGW 128 132) Sav lGuleko 
P. pedaria 14,9] 11 | 147 | 32 | 21 | 14 
P fusca Tso) LO TI 26 1254.16 
L. fumidaria 12,9} 16 | 152 | 34 | 21 |} 14 
O. zoraida 10,5| 91172) 51 | 35 | 16 
O. hemigena 7,9| 8 |119 | 40 | 27 | 14 
O. corsicum 1,63\, 8-1 -102) 81} -2b "| 14 
O baeticum 8,6} 71113 | 36 | 27 | 11 
P. rostrella SA 12 OP SI 138. (12 
D. salicellus 6,4; 9 | 68) 32 | 13 | 14 
Ch. fagella 88/10) 51/68] 8 | 11 
O. antiqua 10,6| 14 | 98 | 32 | 16 | 15 
Se 9,5| 0 | 153 | 56 | 12 | 14 
E. duratella 7,9| 0 156 ou | be 


Die allgemeinen Auswertungen aller dieser Tabellen kénnen zweierlei 
Art sein: morphologisch und zahlenmaBig. Beide folgen in den nachsten 
Abschnitten. Die morphologischen werden an Hand der vorhandenen 
Zeichnungen, die zahlenmaBigen an Hand der Tabellen naher erlautert. 

An dieser Stelle 1aBt sich aber schon folgendes sagen: Zwischen 
FligelgréBe und Sinneskuppelzahl zeigt sich zunadchst folgende Kor- 
relation: beim vollausgebildeten Vorderfliigel tibertrifft je nach dessen 
absoluter Linge die Zahl der Flachensinneskuppeln die der Rand- 
sinneskuppeln oder umgekehrt. Bei einer Fliigellinge tber 15,1 mm 
ist die Zahl der Flachensinneskuppeln die gréBere. Unter 11,4 mm 
Lange iiberwiegt die Zahl der Randsinneskuppeln. Zwischen 15,1 und 
11,4mm Fliigellange schwankt das Verhaltnis. Beim vollentwickelten 
Hinterfliigel liegen die korrespondierenden Umkehrpunkte bei 9,5 und 
7,5 mm. Bei den reduzierten Fliigeln ist im allgemeinen immer die Zahl 
der Flachen-Sinneskuppeln die gréBere. Ausnahmen sind fiir Vorder- und 
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Hinterfliigel Cheimatobia brumata und Mythimna imbecilla, nur fiir den 
Hinterfliigel Hibernia marginaria. Diese Ausnahmen lassen sich dadurch 
erkliren, da eine weitere Abhangigkeit besteht zwischen der Zahl der — 
Randsinneskuppeln und der Zahl der randstandigen Aste. Die Kor- 
relation, die schon bei den Geometriden erwaéhnt wurde, besagt, daB 
die Zahl der Randsinneskuppeln gleich der doppelten Anzahl der rand- 
standigen Aste oder etwas kleiner, selten gréSer ist. Da nun in den 
oben erwahnten Ausnahmefallen die Verkleinerung der Fliigelflache mit 
der Verringerung der Flachensinneskuppelzahl Hand in Hand geht, 
die zweite erwahnte Korrelation aber bedingt auch fir den reduzierten 
Fliigel gilt, tritt eine Uberschneidung der beiden Korrelationen ein, die 
sich in einer UnregelmaBigkeit auBert. Bedingt gilt die 2. Korrelation 
insofern, als in den mittleren Reduktionsstadien gréBere Unregelmabig- 
keiten auftreten. In den weitgehendsten Reduktionsstadien gilt diese 
wieder, hat aber praktisch keinen Wert, weil hier fiir die Flachen- 
sinneskuppeln der Faktor 0 auftritt. 


Nicht immer geht die Verkleinerung der Fliigelflache Hand in Hand 
mit einer Verringerung der Zah] der Flachensinneskuppeln. LEinige 
Spezies, so unter anderem Plewrota rostrella, Orgyia antiqua, Exapate 
duratella halten zih an der iiblichen Verteilung und Zahl ihrer Flachen- 
sinneskuppeln fest. Wenn auch mit jeder Verringerung der Fligellange 
bei der Reduktion ein Riickgang der normalen Zahl der Flachen- 
sinneskuppeln zu verzeichnen ist, so weisen doch innerhalb einer Familie 
oder sogar Gattung gleich groBe Fliigel nicht dieselbe Anzahl Flachen- 
sinneskuppeln auf. Oder anders ausgedriickt: der gréBere Fliigel be- 
sitzt nicht immer mehr Flaichensinneskuppeln als ein kleinerer. 


Eine weitere Korrelation besteht zweischen der «-Gruppe und den 
Randsinneskuppeln, die allerdings nur bei den reduzierten Fliigeln 
auftritt. Wenn dort alle Randsinneskuppeln ausfallen, fehlt auch immer - 
die «-Gruppe oder umgekehrt. Nur zwei Ausnahmen treten auf, und zwar: 
Biston pomonarius und Lygniopteryx fumidaria. Bei dieser Spezies ist 
noch die «-Gruppe erhalten, bei jener noch 2 Randsinneskuppeln. 
Das Auftreten dieser Sinneskuppeln ist schon im speziellen Teil als Aus- 
nahmeerscheinung erwahnt. 


Weitere Feststellungen verallgemeinernder oder zusammenfassender 
Art habe ich teils schon im vorigen Kapitel vorweggenommen, teils werde 
ich sie in den folgenden Kapiteln noch ausfiihrlich bringen. Hier sei 
nur kurz gesagt, daB fiir alle Familien dasselbe gilt, was in der Zusammen- 
fassung der Geometriden gesagt wurde. Also: Die Zahl der Flachen- 
sinneskuppeln des Vorderfliigels ist meistens gréBer als die des Hinter- 
fliigels. Die Zahl der Randsinneskuppeln des Vorderfliigels iibertrifft 
fast immer die Zahl der Randsinneskuppeln des Hinterfliigels. Auf 
der Analis des Vorderfliigels liegen fast immer mehr Flachensinneskuppeln 
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als auf der des Hinterfliigels. Die Begrenzung der 3 basalen Sinneskuppel- 
gruppen variiert bei jeder Gattung. 


If. Allgemeine Ergebnisse aus Lage und Zahl der Sinneskuppeln bei 
; den untersuchten Lepidopteren. 

Zunachst méchte ich einige Ausdriicke, mit denen im folgenden ge- 
arbeitet werden soll, besprechen. Es handelt sich dabei weniger um eine 
~ Definition selbstverstaéndlicher Ausdriicke als um die Beriihrung von ein 

paar Grundtatsachen: 

1. Die Lage oder die Ausbildungsorte der Sinneskuppelgruppen: 
Der Begriff Sinneskuppelgruppen ist in diesem Kapitel im engeren Sinne 
gebraucht, indem damit nur beliebig engzusammenliegende Sinnes- 
kuppeln gemeint sind. Sie stellen also Untergruppen der ,,Hauptsinnes- 
kuppelgruppen“ dar. Wahrend aber die Hauptsinneskuppelgruppen — 
durch Begriffe wie Costalgruppe, Flachensinneskuppelgruppe usw. 
festgelegt sind, sind in diesem Falle Sinneskuppelgruppen eine allgemeine, 
nicht spezialisierte Bezeichnung. Solche Sinneskuppelgruppen sind zwar 
durch einen bestimmten Ort ihrer Ausbildung gekennzeichnet, indessen 
sind die Orte, an denen Sinneskuppelgruppen iiberhaupt vorkommen, 
nicht immer die gleichen. 

Auf jedem Fliigel irgendeiner Spezies oder einer Gruppe verwandter 
Arten sind die Sinneskuppelgruppen derart angeordnet, daB sich fiir 
diese ein charakteristisches Bild ergibt, d.h. man mag noch so viele 
Exemplare dieser Spezies untersuchen, immer wird man finden, da 
bestimmte Abschnitte des Geaders oder bestimmte Fliigelfelder mit — 
Sinneskuppelgruppen besetzt sind, andere dagegen vollkommen frei 
davon bleiben. Von geringfiigigen Lageverschiebungen innerhalb der 
Gruppe oder isoliert liegender Sinneskuppeln miissen wir absehen. Jede 
Spezies, im weiteren Sinne aber auch jede Gattung und jede Familie, 
hat eine bestimmte Lage der Sinneskuppelgruppen aufzuweisen. 

2. Die értliche Ausbildungszahl: Je nachdem, ob nun auf den Ab- 
schnitten der Arten, die fiir die Anwesenheit von Sinneskuppeln tiberhaupt 
in Frage kommen kénnen, viele oder wenig Sinneskuppeln liegen, spreche 
ich von ,,Besetzung“ oder dem Grad des Riickganges. Die zahlenmaBige 
Besetzung der Hauptsinneskuppelgruppen ist die 6rtliche Ausbildungs- 
zahl der Sinneskuppeln oder der bereits in den Tabellen erwahnte ,,Zahlen- 
index“, der mit der absoluten Zahl der Sinneskuppeln der jeweiligen 
Gruppe identisch ist. 

Betrachten wir zundchst die Lage der Sinneskuppelgruppen der 
vollentwickelten Fliigel bei Spezies, Gattung und Familie. 

Die Lage der Einzelgruppen der Flachensinneskuppeln ist bei jeder 
Spezies dieselbe, also konstant. Die Randsinneskuppeln kommen in 

der Regel in Zweizahl vor. Meist ordnen sie sich so an, daB sie in der 
Langsrichtung des betreffenden Aderastes liegen. Teilweise liegen sie 
Q* 
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aber auch in einer schragen oder senkrechten Stellung dazu. Variationen 
in der Lage der Randsinneskuppeln sind immer individuell. Die Lage 
der engeren Sinneskuppelgruppen der Basis auf den zugeh6rigen Chitin- 
feldern ist fiir jede Spezies und sogar in den untersuchten Fallen fiir jede 
Gattung konstant. Sei es, da8 die Sinneskuppeln eng einer der Chitin- 
leisten anliegen, sei es, da sie sich mehr oder weniger zerstreuen, immer 
lassen sich die gleichen Gruppen wieder erkennen, die der Basis einer 
Gattung ein bestimmtes Gepriige geben. Zwischen den einzelnen Gat- 
tungen bestehen in dieser Hinsicht Verschiedenheiten, noch mehr zwischen 
den Familien. 

Von der Spezies zur Gattung und von der Gattung zur Familie muB8 
natiirlich der Rahmen innerhalb dessen die Lage der Sinneskuppelgruppen 
und,wie wir gleich sehen werden, ihre Zahl abandert, erweitert sein. 

Der Zahlenindex der Sinneskuppelgruppen divergiert verstandlicher- 
weise betrachtlich zwischen den verschiedenen Gattungen, noch mehr 
zwischen den Familien, weniger innerhalb einer Gattung. Das gilt fiir 
beide Geschlechter. Im nachfolgenden seien die Mdnnchen zuerst be- 
sprochen. Von simtlichen Sinneskuppelgruppen weist hier die geringsten 
Unterschiede die Zahl der Sinneskuppeln auf der Fligelflache auf. AuBerst 
gleichmaBig halt sich dort die Zahl der Randsinneskuppeln, die sich bei 
allen untersuchten mdnnlichen Lepidopteren zwischen 19 und 24 beim 
Vorderfliigel und zwischen 11 und 16 beim Hinterfliigel bewegt. Nur die 
Vorderfliigel von B. lapponarius mit 14 und O. zoraida und corsicum 
mit 29 bzw. 25 Randsinneskuppeln machen eine Ausnahme. 

Obgleich der Zahlenbereich, innerhalb dessen die Besetzung mit 
Sinneskuppeln der Fliigelflache schwankt, sehr klein ist, halten sie sich 
doch in fiir die Familien charakteristischen Grenzen. Um ein Beispiel 
za nennen: Bei den Geometriden schwankt die Zahl der Flachen- 
sinneskuppeln des Vorderfliigels zwischen 17 und 35, des Hinterfliigels 
zwischen 16 und 30; bei den Gelechiiden zwischen 8 und 18 fiir den 


a ee 


Vorderfliigel und zwischen 11 und 14 fiir den Hinterfliigel. Man sieht — 


deutlich eine Differenz des durchschnittlichen Zahlenindexes zwischen 
den Familien. Bei der «-Gruppe liegen die korrespondierenden Zahlen 
fiir die Geometriden bei 6 und 14, fiir die Gelechiiden bei 0 und 6. 

Nebenstehende Tabelle gibt die Zahlenindexe der Familien ganz all- 
gemein wieder. 

Daraus ersicht man sofort, daf die basalen Sinneskuppelgruppen 
am stirksten differieren, waihrend die Costalgruppe des Hinterfliigels 
den gleichmaBigsten Zahlenindex hat. Besonders deutlich tritt dies 
beim Vergleich verschiedener Gattungen der gleichen Familie hervor. 
Bei der Gattung Hibernia schwankt die Zahl der Sinneskuppeln der Costal- 
gruppe zwischen 9 und 12, bei der Gattung Biston zwischen 7 und 12, 
bei der Gattung Oheimatobia zwischen 11 und 13. Die korrespondierenden 
Indexe des Vorderfliigels, merklich erweitert, liegen fiir Hibernia zwischen 
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Tabelle 5. 
Vorderfliigel g Gelechiiden Arctiiden 
Gruppe I 39—78 61—92 47—68 
is I 38— 62 41—52 34—67 
a5 III 23—52 29—50 28—44 
a IV 5—14. 0—6 4— 14 
5s V 17—35 8—18 22—33 
a VI 20 (14)—24 20—23 22—28 
Hinterfliigel 3 | 
Gruppe I 7—16 9—12 7—9 
as II 62— 152 51—91 102—173 
4 Ill 20—44. 37—58 31--51 
- V 13—30 8—13 25—35 
A VI 11—16 11—14 1lI—16 


52 und 71, fiir Biston zwischen 39 und 63, fiir Cheimatobia zwischen | 
67 und 78. 

Demnach ist also jede Gattung auBer der Lage der Sinneskuppeln 
auch durch eine bestimmte Variationsbreite des Zahlenindexes , einen 
,Zahlenbereich“ charakterisiert, wenn sich auch die extremen GréBen 
der verschiedenen Zahlenbereiche nach unten und oben teilweise iiber- 
schneiden. Was die Familien und vielleicht auch Gattungen anbelangt, 
kann die Gesamtzahl an Sinneskuppeln vielleicht ein Index fiir das phylo- 
genetische Alter der betreffenden systematischen Gruppe sein (vgl. 
Kapitel IV). 

_Ein ganz besonderes Interesse hat die Frage, ob innerhalb der Spezies 
die Zahl der Sinneskuppeln vollig konstant ist, oder ob hier Variationen 
vorkommen, ferner, ob gegebenenfalls diese Variationen beim zuriick- 
gebildeten Fliigel starker sind als beim vollausgebildeten. Die Antwort 
lautet, daB die Zahl der Sinneskuppeln, innerhalb einer Spezies beim 
Mannchen fast konstant ist, da8 immerhin Abweichungen vom Normal- 
index vorkommen. Auch VoGEL hat dies festgestellt. Er fand z. B. auf 
dem basalen Abschnitt der Cubitalader von 5 untersuchten Ch. brumata ? 
nacheinander 10, 10, 9, 9, 6 Flachensinneskuppeln. 

Die Lage der Sinneskuppelgruppen ist, wie wir gesehen haben, 
konstant. Variationen, d. h. individuelle Unterschiede entstehen nur durch 
das Fehlen einiger Sinneskuppeln, also durch die Zahl. Dabei kann es 
vorkommen, daB eine Gruppe nicht ausgebildet, d.h. ihr Ort nicht 
,,besetzt“* ist, wenn wir theoretisch alle Stellen, die fiir eine Gruppe in 
Frage kommen, auf einem idealen Fliigel markiert denken. Hier ergibt 
sich nun eine interessante Tatsachen. Es kommen bisher fast nur Ver- 
minderungen, héchst selten Vermehrungen der fiir die Spezies charakte- 
ristischen Normalzahl an. Randsinneskuppeln ermittelt werden. Da 
sich in der Phylogenie der Lepidopteren eine allgemeine Reduktion der 
Sinneskuppelzahl (s. Kapitel IV) beobachten 1aBt, so besteht die Méglich- 
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keit, da& die besprochenen intraspeziellen Variationen eine Fortdauer 
dieser Reduktionsreihe bedeuten. Dafiir sprechen auch die behandelten 
Verhaltnisse beim Weibchen. Hs ware vielleicht méglich, die Normalzahl 
der Sinneskuppeln in der Systematik als Artmerkmal zu verwenden, wenn 
nicht das Vorkommen von Variationen dies Merkmal zu einem unsicheren 
gestalten wiirde. 

Die Frage, inwieweit beim reduzierten weiblichen Fliigel Unterschiede 
bei den systematischen Kategorien Familie und Gattung auftreten, kann 
natiirlich nicht behandelt werden, da bereits innerhalb der Gattung 
gréBte Verschiedenheiten des Fliigelreduktionsgrades vorkommen und 
damit auch der Lage und Zahl der Sinneskuppeln. 


Abb. 10. Cheim. brumata 2. Vorderfliigel. 


Fir die reduzierten weiblichen Fliigel gilt zunachst, daB die normale 
Lage der einzelnen Sinneskuppeln der Fliigelflache in Fallen geringer 
Reduktion des Fliigels méglichst erhalten bleibt. Als Beispiel, um nur 
die Konstanz einer einzigen Sinneskuppel zu erwahnen, méchte ich den 
Vorderfltigel von Pl. rostrella hinstellen, bei dem wir an der Basis 

. des Medialastes M, die Flachensinneskuppel, die sich auf der Fliigel- 
unterseite befindet, sowohl beim Mannchen als auch beim Weibchen 
wiederfinden. Entsprechend einer weitergehenden Reduktion im Ver- 
gleich zum vollentwickelten Fliigel treten indessen Verschiedenheiten 
in der Lage der Sinneskuppeln auf, die nicht mehr das Bild der Spezies, 
am Mannchen gemessen, erkennen lassen. Solche Verschiedenheiten der 
értlichen Ausbildung jetzt auch der basalen Sinneskuppelgruppen, kénnen 
durchaus bei Arten der gleichen Gattung auftreten. Innerhalb der 
weiblichen Individuen einer Spezies ist nur die Lage, die drtliche Aus- 
bildung der Sinneskuppeln stets die gleiche. Hingegen variiert der 
Zahlenindex sehr. Es sei dies an einem Beispiel des reduzierten Vorder- 
fliigels von Cheimatobia brumata erliutert (Abb. 10). Alle Kreise stellen 
die Lage der einzelnen Sinneskuppeln zweier Individuen dar. Die schwarz- 
wei ausgefiillten Kreise sind die Sinneskuppeln, die beiden Individuen 
zugleich zukommen. AuSerdem gehért der mit einem Punkt ausgefiillte 
Kreis nur dem einen Individuum an, Somit ergibt sich, daB die Orte, 
an denen Sinneskuppeln beim 9 auftreten kénnen, intraspeziell konstant 
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sind, aber nicht ihre Ausbildung selbst. Dem einen Individuum sind 
30 Sinneskuppeln zuzurechnen, dem anderen dagegen 38. Da also 
beim reduzierten Fliigel die Variation der Zahl ganz wesentlich stairker 
_ ist als beim voll ausgebildeten, sprechen die Zahlenverschiedenheiten 
sehr fiir einen noch gegenwartig stattfindenden ReduktionsprozeB und 
_ zeigen eine erhebliche 
- Labilitat in der Ausge- 
staltung speziell des 
reduzierten Fliigels, 

Dafiir spricht ferner 
die Tatsache, daB die 
Reduktion der Sinnes- 
kuppelzahl sich nicht 
nur bei verschiedenen 
Individuen  derselben os aT 
SpeziesbeobachtenlaBt, ,, (ea 
aio auch schon. bei Abb. 11. Hib. aurantiaria 9°. Linker Vorderfliigel. 
_ ein und demselben In- (Entsprechend Abb. 12.) 
dividuum. Bei den 
Mannchen stimmen die Sinneskuppeln der linken und rechten Fliigel, 
soweit meine Untersuchungen reichen, in ihrer Zah) vollkommen iiber- 
ein. Bei den Weibchen nicht immer. Als Beispiel diene diesmal der 
Vorderfliigel eines Exemplares von Hibernia aurantiaria (vgl. Abb. 11 
und 12). Wir kénnen zunachst sehen, daB die Lage der Sinneskuppeln, 
abgesehen, wie ich schon 
oben sagte — von ge- 
ringfiigigen  Lagever- 
schiebungen auf beiden 
Fliigeln links und rechts 
dieselbe ist. Doch das 
Gedader zeigt schon einen 
kleinen Unterschied. 
Am Vorderrande des 
linken Fliigels hat sich 
noch der rundstandige Abb. 12. Hib. aurantiaria 2. Rechter Vorderfligel. 
Ast R, erhalten. Die 
Zahl samtlicher Sinneskuppeln schwankt um 3 Flachensinneskuppeln und 
4 Randsinneskuppeln, um die der rechte Fliigel armer ist als der linke. 
Selbstverstandlich kénnte man hier mit der Moéglichkeit eines terato- 
logischen Falles einer unvollsténdigen Ausbildung des einen Fliigels 
rechnen, der aber sonderbarerweise nur beim Weibchen und durchaus nicht 
als Einzelfall angetroffen wurde. 

Es besteht noch die Frage, ob intraspezielle Variationen der Sinnes- 
kuppelzahlen nur beim Mannchen solcher Arten vorkommen, deren 
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Weibchen reduzierte Fliigel besitzen. Die Untersuchung dieser Frage, die 
nur an Hand eines grofen Materials vorgenommen werden kann, behalte 
ich mir fiir eine spaitere Untersuchung vor. 


IV. Die Reduktion des Fliigels im Verhiltnis mit der zahlenmaBigen 
Abnahme und besonderen Verteilung der Sinneskuppeln. 

Dadurch, daB innerhalb der Familie oder'der Gattung die Fliigel eini- _ 
ger Spezies weniger, andere weitergehend reduziert sind, daB also bei nah- 
verwandten Arten jede ein anderes Reduktionsstadium aufweist, laBt sich — 
in groBen Ziigen ein Reduktionsweg, eine Reduktionsreihe oder ,,Anpas- 
sungsreihe“‘ verfolgen. Die sich aus den Untersuchungen ergebende Tat- 
sache, daB in fast allen Einzelheiten gleiche Reduktionsstadien in verschie- 
denen Familien auftreten, besagt, daB nicht fiir jede einzelne systematische 
Artengruppe ein ganz bestimmter Weg der Reduktion in Frage kommt, 
sondern daB eine gleichartige Reduktionslinie bei allen Lepidopteren- 
gruppen, deren Weibchen reduzierte Fligel haben, auftritt. Das gleich- 
zeitige Vorkommen verschiedener Reduktionsstadien kann so erklart 
werden, da entweder die Reduktion bei den verschiedenen Spezies 
nicht gleichzeitig eingesetzt hat, oder daB sie verschieden schnell verlaufen 
ist. Beide Faktoren kommen aber wahrscheinlich zugleich in Frage. 

Wie oben gesagt wurde, lassen also die verschiedenen Reduktions- 
stadien eine Reduktionslinie erkennen. Das Anfangsstadium sei der fast 
vollentwickelte Fliigel, das Endstadium das kleine Fliigelblaschen. 
Samtliche anderen Stadien sind Zwischenformen. 

Der Beginn der Reduktion wird allgemein eingeleitet durch Ver- 
kleinerung des Fligels. Bei der Betrachtung des Fliigels miissen wir aber, 
wie spater erlautert wird, Fliigelflache und Basis gesondert behandeln, 
und reden vorlaufig nur von der Fliigelfliche. Rein morphologisch be- 
trachtet zeigt sich die phylogenetische Reduktion der Fliigel folgender- 
mafen: Als erstes Anzeichen der nach der Verkleinerung des Fliigels 
fortschreitenden Reduktion werden von dem Geader zunachst der Medial- 
ast M, (Abb. 12, 13) und die Querader der Medialstémme eingebiiBt. 
Fast gleichzeitig setzt im Vorderfliigel ein Schwund einiger randstandigen 
Radialaste ein. Im Hinterfliigel tritt meist eine Anastomose zwischen 
der Subcosta und der Radialader auf (Abb. 14, 15). Es wird also zunachst 
das Geider vereinfacht. Als Beispiel mégen dienen Hibernia aurantiaria, 
marginarta. Zugleich verschwinden auf den Endasten die Flachen- 
sinneskuppeln. Die Randsinneskuppeln verhalten sich der Verein- 
fachung gegentiber nun verschieden. Teils verschwinden sie schon vor 
der Reduktion der Endaste (Abb. 16 [17]), teils erhalten sie sich zaher 
als diese und zeigen dadurch noch die friihere Lage der Adern, denen sie 
zugehoren, an (Abb. 10, 11). Eine Ausnahme macht Chimabacche 
fagella, bei der die Randsinneskuppeln auf die Oberseite des Fliigels 
gewandert sind. Das Geader wird nun immer mehr vereinfacht und in 
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einfache Hauptstamme aufgelést. Es weicht vom Fligelrande zuriick 
und deutet sich nur noch in einer stirkeren Chitinisierung an. Als Beispiel 


Abb. 13. Hib. marginaria 2. Vorderfliigel. 
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Hib. marginaria 2. Hinterfliigel. 
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dienen der Vorderfliigel von Orgyia antiqua und Biston Zonarius. Gleich- 
zeitig schwinden auch sadmtliche Randsinneskuppeln und die a- Gruppe 
Die Flachensinneskuppeln, deren Zahl ebenfalls geringer geworden_ist, 
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Abb.19. Org. antiqua 9. 
Hinterfliigel. 
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An. 
Abb. 16. Pyg. fusca 3, Vorderfliigel. 


Abb. 20. Bist. zonarius 9. Vorderfliigel. 
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Abb. 21. Bist. zonarius 9°. Hinterfligel, 


Abb. 22. Hib. bajaria 2. Vorderfliigel, 


we 


CGr ‘ A. 
Abb. 23. Hib. bajaria 9. Abb. 24. Anis. aescu- Abb. 25. Anis. aescularia as 
Hinterfliigel. laria °. Vorderfliigel. Hinterfliigel. 
Bah Ry 2 3 


Anz3 
Abb. 26. Pleur. rostrella é. Vorderfligel. 


Abb. 27. leur. rostrella $. Hinterfliigel. 
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Abb. 28. Pleur. rostrella 2. Vorderfligel. 
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Abb. 29. Pleur. rostrella. 2 
Hinterfliigel. 
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verteilen sich noch, dem urspringlichen Aderaufbau 
gehorchend, regelmaBig auf dem Fliigel. Mit dem Zu- 
riickweichen der Adern vom Fliigelrande geht Hand 
in Hand eine Loslosung der oberen Fliigellamelle von 
der unteren. SchlieBlich verschwinden auch die als 
Aderreste anzusehenden Chitinverdickungen, und die 
letzten iibrig gebliebenen Flachensinneskuppeln ver- 
teilen sich nun unregelmaBig iiber den ganzen Fiigel. 
(Hibernia bajaria). Wahrenddessen entfernen sich 
die obere und untere Fliigellamelle immer mehr von- 
einander, der Fliigel wird kleiner und kleiner und 
gleicht zuletzt nur noch einem Blaschen. Zum SchluB 
fallen auch die letzten Flachensinneskuppeln fort 
(An. aescularia). 

Meist wird bei der Reduktion das harmonische 
Verhaltnis zwischen Vorder- und Hinterfliigel gestért, 
indem der Hinterfliigel relativ starker reduziert wird 
(Pleurota rostrella, Orgyia antiqua u. a.). 

Bisher war nur von der Reduktion der Fliigel- 
flache die Rede. Die Reduktionslinie der Basis ver- 
lauft so, daB bei dauernder Verringerung der Sinnes- 
kuppeln jeder Gruppe, die sehr oft nicht gleich- 
maBig erfolgt, zunachst die Chitinbegrenzungen der 
Costalgruppe des Vorderfliigels wegfallen. Spater 
folgt der Schwund der die Subcostalgruppen trennen- 
den Chitinleiste, so daB sowohl im Vorderfliigel wie 
im Hinterfliigel beide Gruppen sich vereinigen. Als 
Endstadium kann man den Schwund der Costal- 
gruppe des Hinterfliigels ansehen. Die Subcostal- 
gruppe bleibt als letzter Rest der basalen Sinnes- 
kuppeln immer erhalten. 

Wie verhalt sich nun dieser bis jetzt nur rein 
morphologisch betrachteten Reduktion von Sinnes- 
kuppelgruppen und Fliigel gegeniiber das damit 
zahlenmaBig sich andernde Auftreten der 
Sinneskuppeln? Gibt es z. B. entsprechend 
der Reduktion der Fligelflache GesetzmaBig- 
keiten, nach denen bestimmte Sinneszellen- 
gruppen in der Zahl besonders herabgesetzt 
werden? Oder vermindert sich die Zahl der 
Sinneskuppeln in allen Gruppen annahernd 
gleichmaBig? Die aus den Untersuchungen 
sich ergebenden absoluten Zahlen diirfen nun 
natiirlich nur relativ bewertet werden. Der 
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relative Reduktionsindex der Fliigellange oder irgendeiner Sinnes- 
kuppelgruppe wurde errechnet aus dem Verhiiltnis der gefundenen 
GréBe des vollentwickelten Fliigels zu der des reduzierten Fliigels der 
gleichen Spezies. Dabei ergab sich zunichst, daB die 3 basalen Sinnes- 
kuppelgruppen aus praktischen Griinden als eine Einheit aufzufassen 
sind. Von den Sinneskuppeln der Fliigelfliche kénnen die Sinnes- 
kuppeln der «-Gruppe und die Randsinneskuppeln nicht in Betracht 
gezogen werden, weil sie im Falle des ,,stark reduzierten“ Fliigels 
diesem fehlen und damit der Index ,,Unendlich“ auftreten wiirde. 
Weiterhin kénnen nur bei den Familien der Geometriden und Arcti- 
iden die Reduktionsreihen graphisch dargestellt werden (Abb. 30—34), 
denn von den anderen Familien liegen nur wenig Untersuchungsobjekte 
vor. Die nun folgenden Kurven von FliigelgréBe und Sinneskuppel- 
zahlen sind so gezeichnet, daB diejenige Kurve, die die Reduktion der 
Fliigelflache anzeigt, dauernd steigt, d. h. die Spezies ordnen sich auf der 
Abszisse so, dai dem Achsenpunkt am nachsten die Spezies mit dem klein- 
sten Reduktionsindex des Fliigels steht. Der Abstand von einer Spezies 
zur andern ist gleich groB genommen. Das ist zwar willkiirlich und be- 
eintrachtigt die richtige Form der einzelnen Kurven, aber nicht das Ver- 
haltnis der einzelnen Kurven zueinander. Will man von den so gefundenen 
Kurven aus auf GesetzmaBigkeiten schlieBen, so stellt sich uns als erstes 
Ergebnis dar, da8, wie spater ersichtlich wird, die Geometriden und Arcti- 
iden gesondert betrachtet werden miissen. Eine interessante Beziehung 
der Reduktion der Sinneskuppeln zu anderen, gleichzeitig sich riickbil- 
denden Sinnesorganen, mag bereits hier erwihnt werden. HEITMANN 
(1932) hat die Tympanalorgane der Lepidopteren mit reduzierten Fliigeln 
untersucht, und seine Ergebnisse zeigen, daB die Reduktion dieser Or- 
gane, in Kurven ausgedriickt, im Prinzip den gleichen Weg geht wie die 
Sinneskuppeln. D.h. die Reduktion der Tympanalorgane folgt nur sehr 
langsam und allmahlich der Reduktion der Fliigel. Die Fliigel kénnen 
bereits erheblich zuriickgebildet sein, wenn sowohl die Sinneskuppeln 
als auch die Tympanalorgane gut erhalten geblieben sind. Das 1laiBt sich 
bei den gleichen Gattungen Hibernia, Biston, und Ocnogyna verfolgen. 
Von den Geometriden wurden als verwandt anzusprechende Gat- 
tungen zu Gruppen zusammengefaBt. Die Zusammenfassung geschah 
im Sinne der Herrmannschen Arbeit. So wurden die Gattungen Hibernia 
und Cheimatobia zur Hibernia-Gruppe zusammengestellt, die Gattungen 
Biston und Phigalia zur Biston-Gruppe. Die Kurven, die aus den Er- 
gebnissen meiner Arbeit zusammengestellt wurden, wurden um die Kurve 
der Herrmannschen Arbeit bereichert, die die Reduktion der Tympanal- 
organe anzeigt. Jedoch konnte diese Kurve nicht direkt tibernommen 
werden, da HEITMANN mit absoluten Zahlen arbeitete, sondern es muBte 
erst der relative Reduktionsindex ihrer Werte errechnet werden. Ks 
wurden wieder rudimentare und vollausgebildete Tympanalorgane der 
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gleichen Spezies verglichen. Zwar wird auch bei dieser Art der Kurven- 
aufstellung#im Prinzip eine Korrelation zwischen Tympanalorgan und 
Fligelausbildung erkannt. Doch ergeben sich hierbei einige Unregel- 
maBigkeiten, jedenfalls im Anfang der Hibernia-Gruppe. Andererseits 
wurden scheinbare UnregelmaBigkeiten wieder ausgeglichen. Ich denke 
hier an die Biston-Gruppe, in der die Spezies pomonarius, die HEITMANN 
Schwierigkeiten bereitete, sich vollkommen normal und gesetzmaBig 
einfiigt. Bevor ich jetzt zu den Gruppen selbst komme, méchte ich noch 
erwihnen, daB die Reduktion des Tympanalorgans nur mit der des 
Vorderfliigels verglichen wird, da Herrmann in der Aufstellung der 
Gruppe nur vom Vorderfliigel ausgegangen ist. Wie spater ersichtlich 
wird, ergibt sich in der Aufstellung der Gruppe eine etwas andere Reihen- 
folge, wenn man vom Hinterfliigel ausgeht. Technisch ist noch zu be- 
merken, daB die Signatur der Kurven im Tabellenkopf ersichtlich ist. 
Eine punktierte Linie bedeutet, daB in diesem Falle der Verlauf der Kurve 
nur angenommen wurde, da der entsprechende Zwischenwert fehlt. Der 
Ubersichtlichkeit halber wurden alle Werte der Kurven in Millimeter 
gezeichnet und auBerdem, damit sie etwas mehr voneinander getrennt 
wurden, mit 2 multipliziert. Die Bezeichnung ,,Gruppe“ habe ich von 
HEITMANN tibernommen, obgleich die Bezeichnung ,,Reihe“‘ wohl besser 
am Platz wire. Ferner spreche ich von ,,Korrelationen“ mathematisch 
errechneter Gréen ohne Nachpriifung, ob phyletisch betrachtet, gewisse 
Organe sich eher in Relation als in Korrelation zueinander abandern. 


Hibernia-Gruppe. 


Hibernia-Gruppe Vdflgl. / 
Flich, / 
Spezies Basis oud / 


Hib. marginaria .| 2,18 
Cheim. boreata . .| 1,94 
Hib. rupicapraria.| 2,79 
Hib. aurantiaria .\ 3,19 
Cheim. brumata .| 1,78 
Hib. bajaria. . .| 4,27 
Hib. leucophaearia| 5,72 
Hib. defoliaria . .| 3,78 
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marg. bor. rup. aur. brum. by. leu. oer 
Abb. 30. Kurve Hibernia-Gruppe. Vorderfliigel. 


: Tabelle 1 (Abb. 30) gibt uns die Verhaltnisse des Vorderfliigels 
wieder. Die Kurven der Basis und der Flachensinneskuppeln laufen 
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beinahe parallel und dicht nebeneinander her. Daraus ergibt sich, da8 
beide Sinneskuppelgruppen annahernd gleichmafig reduziert werden. 
Da die Kurve der Basis dauernd iiber der der Flachensinneskuppeln 
liegt, 14Bt sich schlieBen, daB die Sinneskuppeln der Basis dauernd etwas 
stérker reduziert werden als die Flachen-Sinneskuppeln. In zunehmend- 
sten Ma8e wird, wie ersichtlich, der Fliigel reduziert. Seine Reduktion 
eilt also der der Sinneskuppeln voraus. Wenn auch mit einigen Ausnahmen, 
so ist doch ein allmahliches Ansteigen der Sinneskuppelkurven bis zum 
Punkt leucophaearia ersichtlich. Dieses konnte man im Prinzip als eine 
Korrrelation in der Reduktion der Sinneskuppeln und der Fliigelflache 
ansehen. Vom Punkt leucophaearia ab aber steigt die Fliigelkurve steil 
nach oben, wahrend die der Sinneskuppeln fallen. Der Grund dieses 
starken Auseinanderstrebens liegt einerseits vielleicht darin, daB in dem 
Endstadium der Reduktion gréBere Unregelmafigkeiten liegen kénnen, 
tatsachlich auch vorkommen, andererseits aber auch die Relativitat sich 
in den Endwerten durch besonders extreme GréBen duBert. Das Vor- 
handensein einer einzigen Flichensinneskuppel bei An. aescularia wiirde 
z. B. einen Sprung vom unendlichen bis zu dem Index 35 bedeuten. Nicht 
so regelmaBig ist der Verlauf der Tympanalorgankurve, die nach an- 
fanglichen Schwankungen erst nach dem Punkt rupicapraria dauernd 
steigt. Anfanglich erfolgt die Reduktion von Fliigel und Tympanalorgan 
annahernd gleichmabBig, schlieBlich bleibt aber doch auch in diesem Falle 
die des Tympanalorgans hinter jener des Fliigels zuriick. 

Tabelle 2 (Abb. 31) gibt uns das relative Zahlenmaterial fiir den 
Hinterfliigel der Hibernia-Gruppe. Da jede Tabelle so geordnet ist, daB 


TI rf 
Fliigel ti 


Hib. marginaria |3,28| 1,82] 2,21 ve 
Cheim. boreata. |2 | 1,86] 3,22 ; 
Hib. aurantiaria |2,81) 1,36 | -3,2 iE 
Hib. rupicapraria|4,48| 2,55 | 5,45 y, 
Cheim. brumata |3,05| 2,5 | 5,94 ——— 
Hib.bajaria . . .|5,88| 1,75 }19 ae 
Hib.leucophaearia|7,17| 2 — |20,3 Va 
Hib.defoliaria . .|6,07}1 [45,3 


Hibernia-Gruppe Htflgl. 
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: Basis| Sin. 
Spezies Kips 
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Marg. bor aur. rp. brum. bay. Jeut. oer, 
Abb. 31. Kurve Hibernia-Gruppe. Hinterfligel. 


die Fliigelkurve dauernd steigt, ist hier eine Vertauschung der Punkte 
-aurantiaria und rupicapraria gegentiber Tabelle 1 vorgenommen worden, 
weil der Hinterfliigel in diesem Falle nicht parallel zum Vorderfliigel 
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reduziert wird. Auch aus diesen Kurven ist ersichtlich, daB die Reduktion 
des Fliigels der der basalen Sinneskuppel vorauseilt und diese wiederum 
der der Flichensinneskuppeln. Die Korrelation der Zahl der basalen 
Sinneskuppeln mit der FliigelgréBe ist schwach zu erkennen, die der 
Flachensinneskuppeln mit ihr wohl gar nicht. 
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Biston-Gruppe. 


Tabelle 3 und 4 (Abb. 32 und 33). Bis auf die Basis von lappo- 
narius ist ein ununterbrochenes Ansteigen jeder Kurve zu beobachten. 


Biston-Gruppe V dflgl. ILE Biston-Gruppe Htflgl. 


Tym- 
Fliich panal- ; _ | Fléch. 
Basis| Sin. |Fliigel| organ Sin. 


Spezies Spezies 


Bist. pomonortus.|1,55 Bist. zonarius . . 


Bist. lapponarius.|1,25 2,2 Bist. pomonarius .| 1,67 | 0,93 | 9,64 
Bist. zonarius . .|1,93) 1,5 2,33 Bist. lapponarius.| 1,58) 0,65 | 9,7 
Phig. pedaria . .|3,85 2,33 Phig. pedaria . .| 6,82) 3,5 | 33,6 
Bist. hispidarius .|7,09 Bist. hispidarius .| 13,1 5 40 


pom. /ap. Zon. ped. isp. Zon. pom. /op. ped. Hsp. 
Abb. 32. Kurve Biston-Gruppe. Abb. 33. Kurve Biston-Gruppe. 
Vorderfliigel. Hinterfliigel. 


Wenn die Kurven der Sinneskuppeln auch nicht in demselben MaBe wie 
die Fligelkurve steigen, so kann man immerhin im Prinzip von einer 
Korrelation sprechen, Interessant ist auch bei dieser Gruppe der an- 
nahernd parallele Verlauf der Kurven am Anfang, wihrend am Ende 
eine starke Streuung einsetzt. Tabelle 4 ist insofern anders geordnet 
als dort zonarius am Anfang der Reihe steht. Also auch hier keine Uber- 
einstimmung in der Reduktion des Vorder- und Hinterfliigels! Die Kurve 
der basalen Sinneskuppeln bewegt sich in demselben Sinne wie die Fliigel- 
kurve, die der Flachensinneskuppeln erst nach dem Punkt lapponarius. 
Von da an wieder starke Streuung der Kurven. Es gilt hier also auch das- 
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selbe wie bei der Hibernia-Gruppe: Grundsitzlich besteht eine Korrelation 
von Fliigelgr6Be und Sinneskuppelzahl, indem eine Reduktion derselben 
stets Hand in Hand geht. Das Ma8 der Reduktion ist aber in beiden 
GroBen nicht gleichbleibend, einer zunehmenden GroBenverminderung 
des Fliigels folgt eine Verminderung der Sinneskuppelzahl in stets zu- 
nehmendem Abstand. Am geringsten ist dieser Abstand bei der Kurve 
der Basis. GréBer bei den Flachensinneskuppeln. Wahrend man am 
Anfang der Gruppenreihe wohl noch von einer ungefahren parallelen 
Reduktion sprechen kann, streben am Ende alle Werte auseinander. 
Recht einwandfrei ist das Verhalten der Tympanalorgankurve als aus- 
gesprochene Korrelation von FliigelgréBe und Ausbildung der Tympanal- 
organe zu deuten, eine Kurve die bei den ersten Spezies der Reihe mit 
den anderen Kurven parallel lauft, bei Punkt pedaria von der Basiskurve 
tberholt wird, am Ende aber, der plétzlich starken Reduktion des Fliigels 
gehorchend, steil nach oben abbiegt, einerseits die enge Zusammengehorig- 
keit mit den Sinneskuppeln, andererseits mit dem Fliigel erweisend. 


Ocnogyna-Gruppe. 


Ocnogyna-Gruppe Vdflgl. V Htflgl. 
Flach, Flich, 
Spezies Basis Kus. Fliigel | Basis Wap. 


Ocnog. |1,4 | 1,47 
hemigena 

Ocnog. |1,62) 1,57 
zoraida 

Ocnog. |1,54| 1,57) 2,17) — 
corsica 

Ocnog. |2,09)16,5 |12 
bactica 


: es 
hen. Zon Cor. bact hem. Zon COs. baer 
Abb. 34. Kurve Ocnogyna-Gruppe. 


Tabelle 5 (Abb. 34) dieser Gruppe, als Vertreter der Arctiiden, zeigt 
nicht alle GesetzmaBigkeiten des Kurvenverlaufs der Geometriden, wohl 
aber andere. Zwar ist diese Gruppe insofern idealer, als die Kurven der 
Vorderfliigel mit denen der Hinterfliigel tibereinstimmen, zwar setzt 
auch hier erst bei starkerer Fliigelreduktion eine scharfe Trennung der 
bisher eng zusammenliegenden Kurven ein, doch kommen verschiedene 
Uberschneidungen vor. Diese UnregelmaBigkeiten lassen nicht den 
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Reduktionsgrad der einzelnen in Frage kommenden Gebilde erkennen. 
Bei Punkt baetica z. B. steigt der Reduktionsgrad im Vorderfliigel im 
Sinne Basis, Fliigel, Flachensinneskuppel, dagegen im Hinterfliigel 
Basis, Flachensinneskuppel, Fliigel. Speziell im Vorderfliigel kann also 
die Reduktion wenigstens der Flichensinneskuppeln eine verhaltnis- 
maBig groBere sein, als die der Fligelfliche. Trotzdem kann man auch 
hier von einer Korrelation reden, denn das allgemeine Ansteigen der 
Kurven zeigt dies wohl deutlich genug. Weiterhin zeigt sich auch in 
diesem Falle die enge Zusammengehorigkeit der Ausbildung Sinneskuppeln 
mit dem Tympanalorgan, wie sie ja auch besonders deutlich bei der 
Biston-Gruppe auftritt. 

Das Ergebnis dieser Untersuchung ist demnach folgendes. Die Re- 
duktion der Sinneskuppelzahl ist im groBen ganzen bei den Lepidopteren 
sehr wahrscheinlich ein allgemein phyletischer ProzeB (vgl. 8. 35). Weiter- 
hin ergibt sich aus dieser Reduktion heraus eine interessante Wechselbe- 
ziehung zu der Verkleinerung des Fliigels und zu einem sich gleichzeitig 
rickbildenden Sinnesorgan, dem Tymapanalorgan. Im groBen und 
ganzen zeigt das Tympanalorgan in seiner Reduktion eine ausgesproche- 
nere Korrelation zu den Sinneskuppeln als zum Fliigel. 

An dieser Stelle méchte ich noch eine interessante Tatsache erwahnen die 
PETERSEN (1900) in seinen ,,Beitragen zur Morphologie der Lepidopteren“ anfiihrt. 
Die Fligellosigkeit (bzw. Flugtragheit oder Flugunfahigkeit) der Q2 geht immer 
mit einer mehr oder weniger starken Reduktion der Mundteile, und zwar auch 
bei den flugtiichtigen 33 Hand in Hand, eine Reduktion, die oft bis zum vélligen 
Schwunde des Riissels vorgeschritten ist. 

Die Richtigkeit dieser Angabe (die zur Zeit im Zoolog. Institut Kiel nachgeprift 
wird) vorausgesetzt, wiirde sie uns zeigen, wie ein Spezies auch phylogenetisch als 
»,Ganzheit** aufzufassen ist, bei der die Abanderung eines Kérperabschnittes sich 
an den verschiedenen anderen Organen ausruht. 

Ks erhebt sich nun zunachst die weitere Frage, ob nicht ganz generell 
die Zahl der Sinneskuppeln ein Index fiir das phylogenetische Alter eines 
Schmetterlings ist. Die urspriinglichsten Lepidopteren naimlich sind 
auBerst reich an Sinneskuppeln. Ich fand bei einer Spezies der Microp- 
terygiden, die man als die urspriinglichsten Lepidopteren ansieht, bei 
Micropteryx calthella, auf dem Fliigel selbst eine so ungeheure Zahl von 
Sinneskuppeln, da ihr Zaihlen unméglich war. Zwar lag die Haupt- 
masse der Sinneskuppeln auf den Fliigeladern, jedoch war noch keine 
Sonderung in Gruppen, wie Flachensinneskuppeln, Randsinneskuppeln 
oder basale Sinneskuppeln eingetreten. Alle Sinneskuppeln wiesen eine 
mittlere Grofe auf zwischen den phylogenetisch spiteren Flachen- 
sinneskuppeln und basalen Sinneskuppeln, wie sie etwa die Sinnes- 
kuppeln der «-Gruppe zeigen. Allein auf der Analis zahlte ich unge- 
fahr 165 Sinneskuppeln. Deshalb lasse ich als Abbildung nur ein kleines 
Stiick einer Ader des Vorderfliigels folgen, das deutlich genug die 
dichtgedrangte Lage der Sinneskuppeln zeigt (Abb. 35) 
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Ks ist der Untersuchung wert, ob ganz allgemein phyletisch jiingere 
Arten eine geringere Sinneskuppelzahl aufweisen. Dann wiirde in un- 
serem Falle die Frage Interesse gewinnen, ob in einer Gattungsreihe, 
d.h. bei einer Reihe von Arten innerhalb einer Gattung, die minder bis 
mehr reduzierte Fliigel beim Weibchen aufweisen, entsprechende Re- 
duktionen, natiirlich nur im geringen Ausmafe auch bei den Mannchen 
vorliegen. Man kann tatsichlich, nur von der Zahl der Sinneskuppeln 
in den einzelnen Gruppen ausgehend, z. B. die Mannchen der Gattung 
Ocnogyna in eine Reihe einordnen, deren Folge ungefahr der in Tabelle 5 
aufgestellten Gruppe entspricht. Lediglich hemigena und zoraida haben 
ihre Stellung vertauscht. Nicht ganz so einwandrei ist dies bei der Gattung 
Hiberma der Fall. Jedenfalls stehen die Spezies 
aurantiaria, marginaria, rwpicapraria jedesmal 
in der vorderen Halfte, defoliaria, leucophae- 
aria und bajaria dauernd am Ende der Gat- , 
tung, wie dies ja auch in der Aufstellung der ie tee 
Kurve ersichtlich ist. Wenn wir nun von dem Vendeuplngolader, 
oben erwahnten Gesichtspunkte aus nach den 
vollgefliigelten Mannchen das phylogenetische Alter der Spezies inner- 
halb der Gattung bestimmen, so ergibt sich, daB die Fligelreduktion 
der Weibchen am starksten bei den phylogenetisch jiingeren Arten auf- 
tritt. Indessen ware an einem gréBeren Material von Lepidopteren 
erst zu untersuchen, ob tatsachlich der Schlu8 Allgemeingiiltigkeit bean- 
spruchen kann, da® innerhalb einer Gattung die phyletisch jiingeren 
Arten eine geringere Sinneskuppelzahl aufweisen. Solche Untersuchungen 
behalte ich mir vor. 


VY. Die Sinneskuppeln einiger anderer Insekten. 

Dieses Kapitel sei kurz eingeschoben, weil die hier erwahnten Arten 
gewisse parallele Beziehungen zu den vorher besprochenen Lepidopteren 
aufweisen. : 

Zunachst noch einmal ein Lepidopter und zwar die Federmotte: 
Alucita spez. (Abb. 36 und 37). 

Abgesehen von einer geringfiigigen Abzweigung der Cubitalader des 
Hinterfliigels verlaufen alle vorhandenen Adern frei fiir sich und ohne 
Nebenaste. Die Medialader fehlt vollstindig. Die Beziehungen dieser 
Spezies zu den friiher besprochenen Lepidopteren besteht darin, daf diese 
Fliigel ebenfalls reduziert sind und zwar insofern, als der ganze Fliigel 
durch tiefe Einschnitte auf eine geringe Fliche reduziert ist. Der Unter- 
schied zu den friiheren Spezies besteht darin, daB hier kein Sexual- 
dimorphismus vorliegt: Mannliche und weibliche Fliigel zeigen dieselbe 
Gestalt. Der Vorderfliigel zeigt nur einen Einschnitt, der ungefaéhr den 
halben Fliigel durchdringt. Dadurch entstehen 2 ,,Federn‘‘, die aus dem 
eng zusammengeschmolzenen iibrig gebliebenen Fligelfelde herausragen. 

4* 
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Der Hinterfliigel zeigt dasselbe Bild, mit nur 2 Einschnitten und dem- 
gemaB 3 Federn. In die Federn selbst setzen sich abgesehen von Costa 
und Subcosta im Vorderfliigel nur die Radial- bzw. Cubitalader fort, 
im Hinterfliigel auBerdem noch die Analis. 

Wie sind nun diese eigenartigen Fliigel mit Sinneskuppeln besetzt ? 
Die Basis zeigt die fiir Lepidopteren allgemeine Zusammensetzung und 


Abb. 36. Alucita spec. Vorderfligel. 


kann daher vollkommen tibergangen werden. Auf der Fliigelflache selbst 
aber herrschen andere Verhaltnisse. Zunachst befinden sich alle Rand- 
sinneskuppeln auf der Oberseite der Fliigel. Diese Wanderung der 
Randsinneskuppeln auf die Fliigeloberseite wie z.B. auch bei den 
reduzierten Fliigeln von Chimabacche fagella kann so erklart werden, 
daB sich die obere Fliigellamelle starker verkiirzt als die untere. Dadurch 


Rk 


An. 
Abb. 37. Alucita spec. Hinterfligel. 


werden notgedrungen die Randsinneskuppeln nach oben gezogen. Bei 
der Federmotte kommt nun noch das weitere Moment hinzu, daB die 
Fliigel nur aus einigen getrennten parallelen Liangsflachen bestehen, auf 
die sich notwendigerweise die Randsinneskuppeln beschranken muBten. 
In der proximalen Halfte des Vorderfliigels liegen nur eine Flachen- 
sinneskuppel, dagegen auf der ,,Radialfeder‘‘ 4 Randsinneskuppeln 
in 2 Paaren angeordnet, die evtl. einigen verschwundenen Radialasten 
anzurechnen sind. Der Cubitalader sind 3 Flachensinneskuppeln und 
ebenfalls 2 Paar Randsinneskuppeln zugehérig. Ein 3. an der Basis 
der hinteren Feder liegendes Randsinneskuppelpaar ist der Analis 
anzurechnen. 

Der Hinterfliigel zeigt folgendes Bild: Auf der Radialader liegen 
3 Flachensinneskuppeln und 2 Randsinneskuppeln, auf der Cubital- 


ader 2 Flachensinneskuppeln, 2 Randsinneskuppelpaare. Die Analis tragt 
nur 1 Randsinneskuppelpaar. 
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Zusammenfassend sei gesagt, da auf den Federn selbst nur Rand- 
sinneskuppelpaare liegen, keine Flachensinneskuppeln, die an sich 
bei anderen Lepidopteren basaler liegen. Die Zahl der Randsinnes- 
kuppeln ist gréBer als die der Flachensinneskuppeln. Die iiberwiegende 
Zahl der Arten 1aBt sich aus der Verlangerung des Fliigelrandes, die durch 
Einschnitte bedingt ist, und aus der Verkleinerung der iibrigen Fligel- 
flache erkliren. Die auf ersten Randsinneskuppeln liegen noch weit 
vom auferen Federrande entfernt. Sie kommen nicht auf den Ader- 
endigungen selbst vor. Die Subcosta trigt niemals Sinneskuppeln, die 
Analis niemals Flaichensinneskuppeln. Die «-Gruppe fehlt. 


Es folgt nun die Beschreibung der Fliigel dreier Spezies, die in bezug 
auf Flugleistung funktionslos sind oder im Laufe der Imaginalentwick- 
lung funktionslos werden. Zunachst der reduzierte Hinterfliigel eines 
Kafers und zwar: 


Carabus nemoralis (Abb. 38). 


Unter den Elytren verborgen befindet sich noch ein Rudiment des 
friiheren Hinterfliigels, der absolut funktionslos geworden ist. Der Fliigel 
besitzt ungefaihr die 
-GroBe des reduzierten 
Vorderfliigels von Biston 
zonarius. Das friihere 
Geader deutet sich nur 
noch ganz schwach in 
einer wenig differenzier- 
ten Chitinisierung be- ; 
stimmter Stellen an. Abb. 38. Carabus nemoralis. Hinterfliigel. 

Die Basis ist relativ 

zur Fligelreduktion gut erhalten. Im Gegensatz zu den Lepidopteren 
tragt dieser Fliigel statt Sinneskuppeln, Sinnesgruben, die aber in ihrer 
Lage und Verteilung sehr an Sinneskuppeln bei einem reduzierten 
Lepidopterenfliigel erinnern. Auf einem stark chitinisierten Gelenk- 
stiick an der Basis der Costalader liegt auf der Oberseite eine Gruppe 
von 15 Sinnesgruben. Das stark chitinisierte Gelenkstiick lauft schwach 
in die Fliigelflache aus. Hinter diesem Auslaufer liegt eine groBe Gruppe 
von 41 Sinnesgruben, die nach hinten von 1 Chitinleiste begrenzt ist. 
Diese Gruppe ist lang und schmal in basal-distaler Richtung angeordnet. 
Beide Gruppen liegen auf der Oberseite des Fliigels und sind wohl den 
Subcostalgruppen der Lepidopterenfliigel analog. Auf der Fligelflache 
selbst verteilt sich unregelmaBig eine Anzahl Sinnesgruben. Die genaue 
Feststellung der Zahl ist schwierig, da sie teils auf der Oberflache, teils 
auf der Unterseite des Fliigels liegen und von wechselnder GréBe sind. 
Sie sind wohl den Flachensinneskuppeln der Lepidopteren analog. 
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Pupiparen. 

Bei den Lepidopteren konnten die Reduktionsverhaltnisse des Fliigels 
nur in einem Geschlecht studiert werden, daher kann die Feststellung, da 
beireduzierten Fliigeln die Sinneskuppeln relativ gut erhalten bleiben, dem 
Einwand begegnen, daB diese Erhaltung in Abhangigkeit von der Er- 
haltung der Sinneskuppeln im anderen vollgefliigelten Geschlecht steht. 
Um die Berechtigung dieses Einwands praktisch zu widerlegen, wurden 
die in verschiedenem Ma8e reduzierten Fliigel der Pupiparen untersucht. 


Abb. 39. Hippob. equina. Fliiigelbasis. 


Bei den Pupiparen besteht kein Sexualdimorphismus in der Ausbildung 
der Fliigel, auch wenn diese mehr oder minder reduziert sind, Es besteht 
aber nach meinen Untersuchungen auch kein Sexualdimorphismus in 
der Ausbildung der Sinneskuppeln, die ebenso wie bei Lepidopteren 
auf reduzierten Fliigeln verhaltnismaBig gut erhalten bleiben. Riick- 
schlieBend auf die Lepidopteren diirfen wir daher annehmen, daB auch 
bei ihnen die Erhaltung der Sinneskuppeln auf riickgebildeten Fliigeln 
nichts mit Geschlechtsfaktoren zu tun hat. Sie wird bei Weibchen mit 
reduzierten Fliigeln nicht durch 
die Verhaltnisse bei vollge- 
fliigelten Mannchen bedingt. 
Bei Oxypterum pallidum 
Ke schwankt die Zahl der Sinnes- 
kuppeln; ist aber nicht ge- 
schlechtsgebunden. Ich fand 
fiir die basale Gruppe z. B. 19, 19, 17, 15 Sinneskuppeln. Im iibrigen 
kann man nur die relativen Reduktionsindices der Lepidopteren mit 
den absoluten der Pupiparen vergleichen, Eines der wesentlichen -Er- 
gebnisse, daB die Reduktion des Fliigels in weitem MaBe der Reduktion 
der Sinneskuppeln vorauseilt,.konnte aber hier einwandfrei bestatigt 
werden, 

Leider war es nicht méglich, von allen untersuchten Spezies die Fliigel- 
lange zu bestimmen, da einige Spezies nur mit stark zerfetzten Fliigel- 
resten zu erhalten waren (Lipoptena cervi, Melophagus cervi). Aus diesem 
Grunde wurde die Fliigellinge nicht gemessen, sondern es wurde mit einem 
Zeichenapparat gearbeitet, um die GréBe der wesentlichen Chitinelemente 
der einzelnen Sinneskuppelfelder genau wiederzugeben. Man sieht beim 
Vergleich der einzelnen Zeichnungen schon auf den ersten Blick die stark 


Abb. 40. Ornithom. avicularis $. Fligelbasis. 
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fortschreitende Reduktion der Fliigel, der die Reduktion der Sinneskuppel 
in weit schwaicherem MaB8e nachfolgt. » 

Die Sinneskuppeln verteilen sich in zwei Gruppen an der Basis der 
Subcostalader. Die basale Gruppe liegt auf der Oberseite des Fliigels, 
die langgestreckte distale auf der Unterseite. Beide Gruppen werden von 
zwei langen Chitinleisten nach vorn (J) und hinten (JZ) abgegrenzt. 


basis : 
GS Basis 


; v 
Abb. 41. Oxypterum pallidum 9. Fligelbasis. Abb. 42. Lipoptena cervi 3. Fliigelbasis. 


Die basale Gruppe, die aus einem meist eng geschlossenen Felde von 
Sinneskuppeln gebildet wird, wird distal von der Chitinleiste (IV) be- 
grenzt. In der Mitte zwischen den Chitinleisten J und JJ zieht sich auf 
der Unterseite des Fliigels eine Chitinleiste (J17) langs, die das Feld der 
distalen Gruppe nach hinten abschlieBt. Die Chitinleisten J, JJ, III 
werden weiterhin distal von der Chitinleiste V begrenzt. 


Basis 


Abb. 43. Stenopteryx hirundinus 9. Abb. 44. Mellophagus cervi 9. Fliigelbasis. 
Fligelbasis. 


Bei Hippobosca equina mit vollausgebildeten Fligeln besteht die 
basale Gruppe aus 24 Sinneskuppeln und die distale aus 8 Sinneskuppeln. 

Bei Ornithom. avicularis, einer Spezies, deren Fliigel relativ etwas 
kleiner sind, besteht die basale Gruppe aus 28 Sinneskuppeln und die 
distale aus 10 Sinneskuppeln. Sie besitzt also trotz des kleineren Fliigels 
etwas mehr Sinneskuppeln, ein Vorkommnis, das bei Lepidopteren auch 
schon verschiedentlich beobachtet wurde. 

Bei Oxypterum pallidum, deren Fliigel schon mehr als die Halfte 
kleiner ist, als der von Hippobosca equina, sind die Chitinleisten JV und 
V fortgefallen. Die Chitinleiste [JJ zeigt schon starke Reduktionserschei- 
nungen. Die basale Gruppe besteht aus 19 Sinneskuppeln, von denen sich 
zwei in distaler Richtung abgesondert haben. Die distale Gruppe weist 
5 Sinneskuppeln auf. 

Bei Lipoptena cervi sind nur noch die Chitinleisten J und JI erhalten. 
Die basale Gruppe besteht aus 17 Sinneskuppeln, von denen sich 4 distal 
abgesondert haben. Die distale Gruppe ist ganz ausgefallen. 

Bei Stenopteryx hirundinus sind noch 16 Sinneskuppeln und die beiden 
Chitinleisten J und IJ erhalten. Auch hier haben sich 4 Sinneskuppeln 
distal abgesondert. Es scheint, als ob die Absonderung von Sinneskuppeln 
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aus der basalen Gruppe, die bei Oxypterum pallidum einsetzt, die ver- 
schwindende distale Sinneskuppelgruppe ersetzen soll. 

Bei Melophagus cervi endlich zerstreuen sich 12 Sinneskuppeln un- 
regelmaBig zwischen den auch. hier noch vorhandenen Chitinleisten 
T-und LT. 

Das Verhaltnis der Reduktion von Fliigel und Sinneskuppelzahl ist 
hiernach bei Pupiparen grundsitzlich das gleiche wie bei Lepidopteren. 

Als letzte Spezies sei ein Vertreter der Hymenopteren geschildert. 
Und zwar: 


Lasius spez. (Abb. 45 u. 46). 
Bei dieser Spezies liegt ein Sexualdimorphismus vor insofern, als das 
Weibchen gro8er ist als das Mannchen. Die Beziehung zum Problem der 
brat br 


pei 
(ier 


pratbr 


Las. 


Abb. 45. Lasius spez. 2. Vorderfliigelbasis. Abb. 46. Lasius spez. 9. Hinterfliigelbasis. 


Fliigelreduktion liegt darin, daB die Geschlechtstiere nach dem Hochzeits- 
fluge die Fliigel abwerfen, die dann fiir sie wertlos geworden sind. Das 
Fliigelabwerfen wird durch eine praformierte Bruchstelle erleichtert, 
die sich am distalen Ende der Basis (s. Zeichnung) befindet. Somit bleibt 
die Basis mit ihren Sinneskuppeln dem Tier erhalten und kann gewisser- 
mafen als,,Fliigelrudiment‘‘ angesehen werden. Auf dem abgeworfenen 
Fliigelteil selbst befinden sich weder Sinneskuppeln noch Sinnesgruben. 
Dieser Befund steht in einem Gegensatz zu den bis jetzt bekannten 
Ergebnissen iiber die Hymenopteren, bei denen nach EnrHaRpDT (1916) 
sowohl auf dem Pterostigma als auf der Oberseite und auch auf: der 
Unterseite Sinneskuppeln vorkommen. Ein weiterer Gegensatz besteht 
darin, da an der Basis des Hinterfliigels der iibrigen Hymenopteren 
die Gruppen der Sinneskuppeln vollkommen denen des Vorderfliigels 
entsprechen sollen. Auch hier habe ich andere Verhaltnisse gefunden. 

Bis auf eine zahlenmaBige Verkleinerung der Sinneskuppelgruppen 
entspricht die Basis des mannlichen Fliigels vollkommen dem weiblichen. 
Ks sei zunachst die Basis der weiblichen Fliigel geschildert. Auf einer 
Chitinplatte der Fliigelunterseite an der Basis der Costalader liegen 
2 Gruppen von Sinneskuppeln. Die basale Gruppe mit 37 Sinneskuppeln, 
ich nenne sie analog meiner fritheren Bezeichnungsweise ,,basale Costal- 
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_gruppe“, — ist gréBer als die , distale Costalgruppe“ mit 19 Sinnes- 

_kuppeln. Etwas weiter nach hinten liegt auf der Oberseite des Fligel- 
basis eine Gruppe von 79 Sinneskuppeln, ich nenne sie , Subcostalgruppe“. 
Auf der Basis des Hinterfliigels befinden sich nur 2 Sinneskuppelgruppen. 
Die vordere, analog dem Vorderfliigel Costalgruppe genannt — diese 

_ Bezeichnung ist der Lage der Gruppe nach ebenfalls berechtigt —, liegt 

auf der Fliigelunterseite und besteht aus 50 Sinneskuppeln. Die hintere 
Gruppe, auf der Oberseite liegend, Subcostalgruppe genannt, besteht 

aus 19 Sinneskuppeln. Sie liegt an der seitlichen Auswélbung einer 
miachtigen Chitinleiste, die von vorn nach hinten schrag die ganze Basis 
durchzieht. 

Alle korrespondierenden Sinneskuppelgruppen der mannlichen Fliigel 
sind genau so angeordnet und stehen auch ungefahr in demselben relativen 
Verhaltnis zueinander. Sie sind nur zahlenmafig etwas geringer. Die 
basale Costalgruppe des Vorderfliigels besteht aus 30 Sinneskuppeln, 
die distale aus 15, die Subcostalgruppe aus 44 Sinneskuppeln. Die 
Costalgruppe des Hinterfliigels setzt sich aus 40 Sinneskuppeln, die 
Subcostalgruppe aus 13 Sinneskuppeln zusammen. 

Uberblicken wir noch einmal dieses Gesamtkapitel, so fallt uns 
folgendes auf: Mag der Fliigel funktionslos sein (Carabus nemoralis), 
mag er im Laufe der Imaginalentwicklung funktionslos werden (Oxy- 
ptcrum) oder in der Hauptsache verloren gehen (Lasius), immer bleibt 
dem Tier ein gewisser Fliigelrest erhalten, auf dem sich Sinneskuppeln 
bzw. Sinnesgruben befinden, wie das auch bei den Lepidopteren der 
Fall ist. Mit der Tatsache, daB sich auf den fiir Lasius sehr bald nutzlos 
werdenden Fliigelflachen keine Sinneskuppeln befinden, ist uns ein kleiner 
Hinweis fiir eine im letzten Kapitel ttber die physiologische Bedeutung 
der Sinneskuppeln ausgesprochene Vermutung gegeben. 


VI. Uber die physiologische Bedeutung der Sinneskuppeln. 

Infolge der technischen Schwierigkeit, die Sinneskuppeln funktionell 
auszuschalten, liBt sich deren physiologische Bedeutung experimentell 
nicht nachweisen. Man kann also iiber die Bedeutung der Sinneskuppeln 
nur mehr oder minder begriindete Vermutungen auf Grund ihres Baues, 
ihrer Lage und Vorkommens haben. Zu einwandfreien Loésungen der Frage 
kommt man jedoch auf diesem Wege nicht. Die bisher aufgestellten 
Theorien oder richtiger Hypothesen seien nachfolgend kurz besprochen 
und vom Gesichtspunkte der in dieser Arbeit gesammelten Erfahrungen 
bewertet. 

I. Auf Grund des morphologischen Baues halt Demoxu die Sinnes- 
kuppeln, die er nur soweit sie an den Fliigeln legen beriicksichtigt, fiir 
Organe, die auf die Durchbiegungen der sklerotisierten Teile, in denen 
sie liegen, reagieren und dadurch eine iibermaBige Beanspruchung, 
sei es durch Muskelzug oder passive Durchbiegung durch Luftdruck, 
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AnstoBen an Fremdkérper od. dgl. verhindern. Er denkt sich die Funk- 
tion einer Sinneskuppel folgendermaBen: ,,Die Abbildung (vgl. meine 
Abb. 5 und 6) 1i8t erkennen, da8 eine Durchbiegung des Chitins dazu 
fiihren muB, daB die schmale Offnung durch die der Terminalstrang in 
die Kuppel eintritt, erweitert wird, und zwar um so mehr, je tiefer diese 
Offnung liegt ; und diese Erweiterung mu zu einer Abflachung der Sinnes- 
kuppel und damit zu einer Herabdriickung ihrer mittleren Partie fihren. 
Andererseits wird eine Ausbiegung des Skelets von der Sinneskuppel 
mit einer stirkeren Hervorwélbung beantwortet. Auf diese Weise kommt 
ein Hochgehen und Niederdriicken des Terminalstranges zustande, ein 
Reiz, der diese Sinnesorgane schon in die Nahe der chordotonalen Organe 
stellt.‘ So einleuchtend dieser Biegungsreiz-Hypothese auf den ersten 
Blick erscheint, so sprechen doch verschiedene Tatsachen dagegen. 

a) Die Sinneskuppeln sind auch bei Schmetterlingen erhalten ge- 
blieben, die selten fliegen und ihre Fliigel wenig beanspruchen. Es ist 
heute wohl allgemein festgestellt, daB ein Sinnesorgan, wenn es nicht mehr 
gebraucht wird, alsbald der Reduktion anheim fallt. Da den Sinnes- 
kuppeln auf nicht zum Fluge gebrauchten Fligeln kaum Gelegenheit 
gegeben wird, obige Funktion auszuiiben, miiBten sie eme andere Funktion 
haben. 

b) Dieses gilt erst recht fiir die reduzierten Fligel. Wie wir gesehen 
haben, bleiben Sinneskuppeln in dichter Anhaufung selbst auf den 
kleinsten Fliigelrudimenten erhalten. Welch einen Sinn aber sollte hier 
die Perzeption einer etwaigen Chitindurchbiegung haben ? 

c) Die Verhaltnisse bei Ameisen (Lasius) sprechen ebenfalls gegen 
diese Theorie. Die doch beim Flugakt zweifellos stark beanspruchte 
Fliigelflache tragt keine Sinneskuppeln, Nur die Basis tragt einige 
Gruppen von solchen, deren ganzer Komplex dem Insekt auch nach dem 
Abwerfen der Fliigel erhalten bleibt, und allem Anschein nach nicht fiir 
die Flugleistung bestimmt ist. 

d) Weiterhin soll das Insekt durch die Sinneskuppeln gegen passive 
Durchbiegungen des Chitins, also mechanischen Druck von auBen durch 
Wahrnehmung derselben sich schiitzen kénnen. Kann das Tier denn 
nicht vor diesen mechanischen Verletzungen besser geschiitzt werden 
durch die rezeptiven Leistungen der Sinnesborsten, Tasthaare usw., 
als durch die eng anliegenden Sinneskuppeln ? 

II, Manche Autoren so ScHENK (1912), HocnreurHER (1912), 
GOnTHER (1910), Fremie (1909) und VocEen (1911, 1912) erblicken 
nach ExLisABETH EHRHARDT, die ebenfalls deren Ansicht teilt, in den 
Sinneskuppeln Organe, die den durch die Flugbewegung erzeugten Luft- 
druck perzeptieren. Dieses scheint mir schon mit folgenden Tatsachen 
wiederlegt zu sein: 

a) An der Fliigelbasis liegen die meisten Sinneskuppeln. Gerade 
aber die Basis kann am wenigsten den Luftdruck perzipieren, da sie meist 
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durch die Tegula geschiitzt ist und dort vollkommen veranderte atmo- 
spharische Bedingungen auftreten. 

b) Der Luftdruck ist an der Basis am schwachsten. 

ce) Sie Sinneskuppeln sind, wie meine Untersuchungen gezeigt haben, 
auch bei nicht flugfahigen Insekten auffallend gut erhalten. 

d) Sinneskuppeln, die denen der Fliigel gleichen, kommen auch am 
‘Korper vor, nicht nur an den Fliigeln. 

III. Bei den Dipteren sind die Hinterfliigel zu Schwingkélbchen aus- 
gebildet, die nach der Anschauung von v. BUDDENBROOK, der einzigen, 
die sich bis heute erhalten lieB, eine Bedeutung fiir den Flug i. 8. einer 
Stimulation haben. Diese Theorie ist experimentell sehr gut begriindet, 
soweit es sich um die Tatsache handelt, daB die Halteren als Ganzes 
genommen, gleichsam eine Kraftquelle fiir die Flugleistung darstellen, 
Die Leistung der Halteren wird indessen ganz unabhangig von der Stimu- 
lationstheorie von vielen Autoren auf deren Sinnesorgane zuriickgefiihrt, 
wobei am ehesten an Sinneskuppeln gedacht wird. Es kénnen selbst- 
verstandlich auch Chordotonalorgane in Betracht gezogen werden. Dak 
speziell die Sinneskuppeln sehr wahrscheinlich nicht in Frage kommen, 
ergibt sich aus folgendem. Grundsatzlich wird meist aus dem Auge 
gelassen, dafi die Sinneskuppeln keine spezifischen Sinnesorgane der 
Halteren sind, sondern da sie tiberall auf den Fliigeln der Insekten 
vorkommen, ja sogar an den verschiedensten Stellen des Kérpers. Meine 
Untersuchungen haben gezeigt, daB in allen Fallen der Fligelreduktion 
bei Lepidopteren und anderen Insekten die Sinneskuppeln erhalten 
bleiben, ohne daB sie irgendeine Bedeutung fiir den Flug haben kénnen, 
der bei diesen Tieren ja fortfallt. Danach kénnen auch bei den Dipteren 
die Sinneskuppeln der Hinterfliigel bei Umbildung derselben zu Halteren 
erhalten sein, ohne eine Bedeutung fiir den Flug zu haben, wofir auch 
der Umstand spricht, da bei einzelnen pupiparen Dipteren die Vorder- 
fliigel zuriickgebildet sind, so da das Flugvermdégen fortfallt, wahrend 
die Halteren erhalten blieben. Es ware héchstens bei gewissenhafter 
Priifung méglich, zu versuchen, daB die Sinneskuppeln der Haltercn, 
die ja etwas abweichend gebaut sind, eine Sonderfunktion haben, oder 
daB bei ihnen ein Funktionswechsel stattfand, oder schlieBlich, dak 
alle Sinneskuppeln eine Doppelfunktion haben, eine fiir den Flug und 
iiberdies noch eine zweite, die deren Erhaltung auch bei der Riickbildung 
der Fliigel bedingt. Es ist aber klar, da® alle diese Annahmen etwas 
gekiinstelt sind. Nach neuerer Auffassung sollen alle Sinnesorgane 

stimulierend‘“‘ im Sinne einer Energiespeicherung wirken. Wir kennen 
bls keine Sinnesorgane, die eine solche Funktion ausschlieBlich haben. 

Zusammenfassend kann man wohl folgendes iiber die Sinneskuppeln 
sagen: Auf Grund ihres Verhaltens bei der Fliigelreduktion scheinen sie 
durchaus nicht Sinnesorgane zu sein, die speziell mit der Flugleistung in 
Verbindung zu bringen sind, sondern sie haben eine andere Bedeutung, 
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die auch bei Fortfall der Flugleistung erhalten bleibt. Fast alle Autoren 
iibersehen die allgemeine Verbreitung des Sinneskuppeln an Kérperteilen 
die nichts mit dem Fluge zu tun haben. Nach unseren eigenen Erfahrungen 
kommen sie auch auf den Pleuren, ja sogar auf den Riickenplatten der 
Insekten vor. Nach WEBER (1933) sind sie auBerdem noch zu finden: 
bei Dytiscus vornehmlich an den basalen Gliedern der Extremitaten 
und der Kopfanhange, bei Orthopteren und Blattarien an den Cervi, 
bei Apis am Stachel. Wenn wir beriicksichtigen, da zur Wahrnehmung 
bestimmter Bedingungen der AuBenwelt Sinneshaare und Sinnesborsten 
geeigneter sind als Sinneskuppeln (atmospharischer Luftdruck ausge- 
nommen), so will es mir scheinen, da wir in ihnen am ehesten proprio- 
rezeptive Sinnesorgane erblicken miissen, welche die Wahrnehmung 
irgendwelcher inneren Zustandsbedingungen des Kérpers (Luftdruck 
der Tracheen, Blutdruck, Spannung des Integuments infolge der Er- 
weiterung der Ovarien und dgl.) und damit deren Regulierung zur Auf- 
gabe haben. 
C. Zusammenfassung. 

1. Bei 26 Lepidopterenarten mit reduzierten Fligeln beim Weibchen 
wurde die genaue Lage und Zahl der Sinneskuppeln bei ¢¢ und 9 9 fest- 
gestellt. 

2. Von den basalen Sinneskuppelgruppen des Vorderfliigels ist die 
Costalgruppe gréBer als die basale Subcostalgruppe, und diese wiederum 
erdBer als die distale Subcostalgruppe. 

Von den basalen Sinneskuppeln des Hinterfliigels ist die Costalgruppe 
die kleinste, etwas gr6Ber die distale Subcostalgruppe, am gréBten die 
basale Subcostalgruppe. 

Die distalen Sinneskuppeln ordnen sich meist so an, daB die Gruppe 
der Flachensinneskuppeln zahlenmafig gréBer ist als die der Rand- 
sinneskuppeln, die ihrerseits wieder zahlreicher sind als die Sinneskuppeln 
der «-Gruppe. 

3. Die Lage der Sinneskuppelgruppen der Basis der vollentwickelten 
Fliigel ist bis zur Kategorie Gattung dieselbe; die Spezies derselben 
Gattung unterscheiden sich an der Basis nur durch den wechselnden 
Gruppenindex. 

Die Lage der distalen Sinneskuppelgruppen ist fiir eine Spezies 
konstant. 

Der linke und rechte Fliigel eines vollgefliigelten Individuums stimmen 
in der Zahl und Lage ihrer Sinneskuppeln iiberein. 

4. Fir die vollentwickelten Fliigel gilt, da® fiir jede Gattung, in 
etwas weiteren Grenzen fiir jede Familie ein bestimmter Zahlenbereich 
der zugehérigen Sinneskuppelgruppen charakteristisch ist. 

Bei der Ausgestaltung der reduzierten Fliigel herrscht dagegen in 


dieser Hinsicht eine ausgesprochene Labilitaét selbst innerhalb einer 
Spezies. 
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5. Der Vergleich der vollentwickelten Fliigel mit den reduzierten zeigt, 
daB bei diesen meist das Hauptgewicht der Reduktion von Fliigeladern 
und Sinneskuppeln im vorderen Fliigelteil liegt, selten erstreckt sie sich 
gleichmafig iiber den ganzen Fliigel, fast nie liegt das Hauptgewicht 
der Reduktion im hinteren Fliigelteil. 

6. Durch Vorhandensein aller Zwischenstufen der Reduktionsstadien 
‘bei zahlreichen verschiedenen Spezies war es moglich, eine fortlaufende 
Reihe der Reduktion zu verfolgen. Sie verliuft kurz in folgenden Phasen: 
Verkleinerung des Fliigels, Verringerung der Sinneskuppelzahl — Ver- 
einfachung des Geadders — Zuriickweichen des Gedders vom Fliigelrande, 
Verschwinden der Randsinneskuppeln und der «-Gruppe — Auflésen 
des Geaders in einfache Hauptstamme — Verschwinden des Geédiders, 
Auseinanderweichen der oberen und unteren Fliigellamelle zur Bildung 
eines Blaschens — Verschwinden der letzten Flachensinneskuppeln. 
Das Endstadium der Reduktion ist ein kleines Fliigelblaschen, auf dem 
sich als letzter Rest der Sinneskuppeln nur noch basale erhalten haben. 

7. Die Reduktionsreihen der Gattungen Hibernia, Biston und Ocno- 
gyna, graphisch dargestellt, zeigen, das man im Prinzip von einer Korre- 
lation, Relation, zwischen Fliigelausbildung und Sinneskuppelzahl 
sprechen kann, insofern, als mit der Verkleinerung des Fliigels die Zahl 
der Sinneskuppeln abnimmt. Indessen folgt einer zunehmenden Gréfen- 
verminderung des Fliigels eine Verminderung der Sinneskuppelzahl in 
stets zunehmenden Abstand, so daB auf kleinen Fliigelresten noch auf- 
fallend viele Sinneskuppeln erhalten bleiben. 

8. Lepidopteren, die zu den phylogenetisch alteren gerechnet werden, 
weisen eine gréBere Zahl von Sinneskuppeln auf. 

9. Selbst die kleinsten reduzierten Fliigelreste der Lepidopteren be- 
sitzen noch vollausgebildete innervierte Sinneskuppeln. 

10. Die zur Bewegung der Fliigel dienenden Muskelbiindel bleiben 
auch bei fast vollendeter Reduktion des Fliigels erhalten. 

11. Bei zahlreichen Lepidopteren, die zweifellos das Flugvermégen 
eingebii®t haben, sind alle oder jedenfalls sehr viele Sinneskuppeln er- 
halten geblieben. 

12. Untersuchungen an Pupiparen mit reduzierten Fliigeln in beiden 
Geschlechtern zeigen die gleichen GesetzmaBigkeiten in der Abnahme 
der Sinneskuppelzahl wie die Lepidopteren mit reduzierten Fligeln im 
weiblichen Geschlecht. Auch bei ihnen bleiben auf kleinen Fliigelresten 
noch viele Sinneskuppeln erhalten. 

13. Bei Ameisen (Lasius) 3 und @ befinden sich auf dem Fligel 
distal von der praformierten Bruchstelle keine Sinneskuppeln, also nicht 
auf jenem Fliigelabschnitt, der speziell fiir die Flugleistung bestimmt ist. 

14. Die Sinneskuppeln kénnen nicht als Sinnesorgane autgefabt 
werden, die in spezifischer Weise der Flugleistung dienen, sie sind auch 
keineswegs ausschlieBlich Fligelsinnesorgane. 
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DER WINTERSCHLAF VON NYCTALUS NOCTULA SCHREB. AUF 
GRUND VON BEOBACHTUNGEN AM WINTERSCHLAFPLATZ. 


Von 
Hans LOHRL. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 8. Mai 1936.) 


Im Winter 1935/36 hatte ich Gelegenheit, an einem Winterschlafplatz 
des Abendseglers regelmaBige Beobachtungen anzustellen. Obwohl 
schon verschiedene Versuche mit Fledermausen vorliegen, die sich mit 
dem Winterschlafproblem befassen, sind doch Freilandbeobachtungen 
wahrend einer ganzen Winterschlafperiode noch kaum durchgefiihrt 
worden. Der Grund diirfte darin liegen, da8 die Schlafplatze der meisten 
Arten an schwer zuginglichen Orten liegen, wo sie nicht taglich kontrolliert 
werden kénnen. Dazuhin beschranken sich die bisherigen Untersuchungen 
fast ausschlieBlich auf die sog. Felsfledermause, also auf die Arten, die 
in unterirdischen Hohlraumen iiberwintern, wo eine ziemlich konstante 
Temperatur herrscht. 

Aus diesen Griinden erschien es mir wichtig, den Verlauf des Winter- 
schlafs bei einer Art zu verfolgen, bei der véllig anders geartete Verhalt- 
nisse herrschen als bei den Felsfledermausen, die in letzter Zeit besonders 
von EISENTRAUT (5) untersucht wurden. 

Nyctalus noctula lebt im Sommer in hohlen Baéumen des Waldes, 
uberwintert zum Teil ebenfalls in hohlen Baumen, zum Teil jedoch an 
Gebauden; dort aber stets mehrere Meter tiber dem Boden, nie in unter- 
irdischen Héhlen oder Gewélben. Man kann sie demnach wohl noch als 
Baumfledermaus bezeichnen, die sich teilweise im Winter auf Gebaude 
spezialisiert hat. 

Meine, mit wenigen Ausnahmen taglichen Beobachtungen erstreckten 
sich auf die Zeit vom 13. 11. 1935 bis Anfang Marz 1936, als die Tiere 
den Winterschlaf beendet hatten. 


1. Der Winterschlafplatz. 

Der Ort, wo die Kolonie von Nyctalus noctula iiberwinterte, befindet 
sich im Zentrum der Stadt Miinchen, an der AuBenseite der ,,Alten 
Akademie“. Die Tiere wahlten dazu eine nach innen gerichtete Haus- 
ecke hinter der Dachrinne, und zwar an Stellen, wo die Mauer zwei, 
etwa 50cm tiefe Locher aufwies. Die betreffende Hausecke ist nach 
Siidosten zu geéffnet und befindet sich auf der Seite der verkehrsreichen 
NeuhauserstraBe. Die Héhe tiber dem Boden betragt an der tiefsten 


Stelle 12 m. 
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Aus den Beobachtungen Maruts (10) wissen wir, dai Fledermause 
imstande sind, mit erstaunlicher Sicherheit die warmste Stelle eines 
Raumes zu finden. Bei der Wahl eines Winterschlafplatzes ist das Auf- 
finden einer warmen Stelle natiirlich besonders wichtig, da nach den 


Abb. 1. Der Winterschlafplatz der Abendsegler. 


Untersuchungen Ersenrravuts Fledermaéuse bei Temperaturen von etwa 
—4°bis—5 ° erfrieren, Wahrend viele Arten in unterirdischen Hohlraumen 
uberwintern, wo die Temperatur nie unter 0° sinkt, bevorzugt der Abend- 
segler auch nach den wenigen Angaben im Schrifttum stets mehr offene 
und freie Platze. Solche Stellen sind naturgema8 den Temperaturschwan- 
kungen weit starker ausgesetzt und kénnen den Tieren leicht gefahrlich 
werden. So versichert Autum nach Breums Tierleben (2), daB er diese 
Art haufiger als die andern erfroren gefunden habe. Der Abendsegler 
wird also, wenn er schon stets relativ freie Platze wahlt, solche Platze 
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zu wahlen haben, bei denen neben der ersten Bedingung die Temperatur- 
schwankungen méglichst geting sind. =~ 

Schon die Tatsache, daB Nyctalus noctula als eine Art, die im Sommer 
ausschlieBlich in hohlen Baumen lebt, als Winterschlafplatz GroBstadte 
bevorzugt, la8t vermuten, daB hier klimatologische Ursachen vorhanden 
sind. Das Microklima der GroBstadt ist gewohnlich betrachtlich warmer 
als das ihrer Umgebung. Dies ist aus dem amtlichen Wetterbericht in 
Miinchen.taglich zu ersehen. So betrug z. B. die Minimaltemperatur 
am 8./9. 12.1935 auf dem Miinchener Flugplatz — 15°, in der Stadt 
nur — 9°C. 

Auch in der Stadt selbst ist 
jedoch die Temperatur nicht 
einheitlich. Von einem Zen- 
trum aus mit relativ warmer 
Temperatur nimmt diese nach 
auBen hin immer mehr ab. 
Nebenstehende Karte (Abb. 2) 
tiber das Microklima Miinchens 
zeigt diese Verhaltnisse. Zeich- 
nen wir in diese Karte den 
Winterschlafplatz der Fleder- 


mause ein, SO ergibt sich tat- Abb. 2. Der Winterschlafplatz von Nyctalus noc- 
Geeta at let ier in ce Eo eer e Woe 
der relativ warmsten Zone der Z. angew. Meteorol. 50, 4.) 

Stadt befindet. Es ist jedoch 

klar, daB auch die Karte die microklimatischen Verhaltnisse nur verhalt- 
nismaBig grob wiedergeben kann. In Wirklichkeit sind auf beschrank- 
ten kleineren Platzen, fiir welche die Karte gleiche Temperaturverhiltnisse 
angibt, noch weitere, feinere Abstufungen méglich. So ist die Tempe- 
ratur auf dem Dach verschieden zu der auf dem Boden und diese ist 
wiederum anders als an der AuBenwand eines Gebdudes usw. Fiir 
das Gebaude der ,,Alten Akademie“, dem Schlafplatz der Abendsegler, 


seien folgende Beispiele genannt: 


AuBenwand, 1 m Ecke am _ Vertiefung 
vom Schlafplatz Schlafplatz in der Wand 


Diese Beispiele zeigen zugleich, daB der relative Unterschied an den- . 
selben Punkten nicht immer derselbe ist, vielmehr sind dabei die Wind- 
verhaltnisse ausschlaggebend. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 4 
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Die Ursache der héheren Temperatur an der AuBenwand liegt zweifel- 
los in der ununterbrochenen Heizung der Innenraume. Dazuhin ist jedoch 
die Mauerecke, in der die Fledermause tiberwintern, noch warmer infolge 
einer im Innern des Gebaudes verlaufenden Hauptréhre der Dampf- 
heizung. So ist es zu erklaren, daB z. B. bei einer Temperatur von — 14° — 
auf dem Flugplatz, — 5° auf dem Dach der Akademie, doch in der Ecke ~ 
der Fledermiuse eine Temperatur von nahezu 0° herrschte. 

Dazu kommt weiter, daB die betreffende AuBenwand bei klarem 
Wetter, besonders also nach kalten Nachten, sehr stark von der Morgen- 
sonne bestrahlt und dadurch erwarmt wird. Auch ist der Schlafplatz 
gut gegen Niederschlage geschiitzt infolge der 6stlichen Himmelsrichtung 
und der schiitzenden Dachrinne. Immerhin wurden die Fledermause bei 
ungiinstigen Windverhaltnissen von Schneeflocken erreicht. 

Es ergibt sich zusammenfassend, da die Fledermause einen der warm- 
sten Punkte, die es in der Umgebung geben mag, zum Winterschlafplatz 
gewahlt haben, indem sie zunichst die allgemein warmere Grofstadt, 
dort die Zone des wirmsten Microklimas und dort wiederum die warmste 
Stelle an der AuBenwand eines Gebadudes ausgewahlt haben. 


2. Verhalten wahrend des Winterschlafs. 

Wie schon erwahnt, begannen meine Beobachtungen am 13. 11. 
Die Tiere verrieten an diesem Abend ihren Aufenthaltsort durch scharfe, 
weit horbare LautéuBerungen, die ich im folgenden mit ,,Zirpen“ be- 
zeichnen méchte. Obwohl es nicht sicher ist, ob die Tiere gerade an © 
diesem Tage gekommen waren, kann man doch annehmen, da sie héch- 
stens wenige Tage vorher gekommen waren, da sie sich auch in der folgen- 
den Zeit stets durch das Zirpen auffallig und bemerkbar machten. Da 
die Art des Zirpens in der Folgezeit mit dem jeweiligen Schlaf- oder 
Wachzustand in Beziehung gebracht werden konnte und von mir als 
ein Mittel verwertet wurde, den jeweiligen Zustand der Tiere zu erkennen, 
ohne sie sehen zu miissen, will ich zundchst auf diese Laut&éuBerung 
eingehen. 

Es war von Anfang an auffallig, daB immer die Tiere zirpten, die 
sich in einer fiir sie ungiinstigen Lage fiihlten. Diese Lage konnten 
Stérungen von Artgenossen hervorrufen oder auch Witterungseinfliisse ; 
weiter zirpten besonders stark isoliert hingende Tiere. Da Nyctalus 
noctula den Trieb hat, sich zu gréBeren Haufen anzuhangen, war fiir iso- 
liert hangende Tiere der Zustand der ,,ungiinstigen“‘ Lage schon erfiillt, 
wenn sich ihnen langere Zeit keine weiteren Exemplare anschlossen. 
Diese groBe Empfindlichkeit, die am Anfang alle Exemplare teilten, 
brachte es mit sich, daB nahezu zwei Monate lang weder bei Tag noch bei 
Nacht kaum einmal eine Viertelstunde verging, wo nicht mindestens 
ein Tier, haufig aber mehrere zirpten. Da gerade im November und De- 
zember die Fledermause gegen jeden: Witterungswechsel und besonders 
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gegen jeden Luftzug besonders stark empfindlich waren, ergab es sich, 
dafi die auBen hangenden und sich isoliert oder von Witterungseinfliissen 
belastigt fiihlenden Tiere stets bestrebt waren, ins Innere des Haufens 
oder sonst an eine giinstigere Stelle zu gelangen, was wiederum Stérung 
anderer Tiere zur Folge hatte. So kam das ununterbrochene Zirpen 
zustande, das sich besonders bei Verschlechterung der Wetterlage oder 
bei kiihleren Windstrémungen verstirkte. 

In der zweiten Halfte des Winters lie8 die Empfindlichkeit der Tiere 
mehr und mehr nach, so daf sie zuletzt auch bei starkster Belastigung 
auf jegliche Laute verzichteten. 

Wenn man zu gleicher Zeit mehrere Tiere zirpen horte, so fiel es auf, 
daB die Tonhéhe und die Geschwindigkeit, in der die einzelnen Laute 
gebracht wurden, sehr verschieden waren. Wurden tief schlafende Tiere 
durch ein waches gestért, so lieBen sie relativ tiefe, gepreBte Laute 
hoéren, die Einzellaute dauerten 3—4 Sek. lang. Fliegende Fledermause 
lieBen jedoch hohe, in auferordentlich schneller Folge gebrachte Téne 
hG6ren, hier entfielen ungefaihr 5—6 Hinzellaute auf eine Sekunde. Dies 
waren jedoch nur die Extreme, in Wirklichkeit konnte man alle denk- 
baren Zwischenstadien in bezug auf die Geschwindigkeit der Hinzelténe 
wahrnehmen. Am haufigsten horte man die gedehnten Laute der ge- 
stérten Tiere in einer Geschwindigkeit von einem Laut in 4 Sek. bis 
zu einem Laut in 1/,—1 Sek. Da eine wache Fledermaus im Vergleich 
zu einer schlafenden neben der hédheren K6rperwarme vor allem 
schneller aufeinanderfolgende Atembewegungen zeigt, und da auch hier 
alle Uberginge von einem allmahlich erwachenden Tier durchlaufend 
werden, lag die Vermutung nahe, da8 auch bei den LautaéuBerungen 
eine Beziehung besteht zwischen den verschiedenen Stadien des Schlafs 
bzw. Wachseins. Tatsachlich konnte ich beobachten, da kriechende 
Tiere schneller zirpten als schlafende und weniger schnell als fliegende. 
Um das genaue Verhaltnis der Anzahl der Laute zur Atemfrequenz fest- 
zustellen, loste ich einige schlafende Tiere ab, um sie wahrend des Auf- 
wachens zu beobachten. Bei den aufwachenden Tieren notierte ich ab- 
wechselnd die Zahl der Atembewegungen und die Zahl der Einzellaute. 
Von 7 Versuchen, die alle fast genau dasselbe Ergebnis hatten, sei einer 
herausgegriffen : 

24. 1. 1936, die Tiere schlafen seit 19. 1. ununterbrochen. Temperatur 
an der Riickenseite 4,8°, an der Bauchseite, mit der sie anhangen, 6,2°. 
Die Zeiten verstehen sich von dem Augenblick an, wo die Tiere losgelést 


wurden. 


Nach 0 Min. in 20 Sek. 5 Einzellaute 

Augen halb geéffnet 

>» 20 ,, 9 Hinzellaute 

Umkehr aus der Riickenlage 
» » 20 ,, 13 Einzellaute 


ie ; Augen vollig offen 
4* 


“1 P & bo 


“a, 
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Nach 8 Min. in 20 Sek. 21 Atembewegungen 


» 10 4,2 20.5, 29 Hinzellaute 

» 12 , 4, 20 ,, 41 Atembewegungen 

» 14 |, 5, 20°, 85 Hinzellaute 

a LT G3 120 FT Atembewezungert 

» 26 ,, 5, 20 ,, wach, bis zu 80 Atembewegungen, in Ruhe nur etwa 45, 


je nach psychol. Einflissen. 


Individuell verschieden war der Zeitpunkt, an dem die Augen ge- 
éffnet wurden. Er schwankte zwischen 2, 4, 5 und 7 Min. nach dem 
Beginn der Stérung. Im Gegensatz zu den Beobachtungen EISENTRAUTs 
an Felsfledermausen fand ich jedoch bei allen tief schlafenden Exemplaren 
die Augen auch nach dem Loslésen von der Unterlage noch einige Minuten 
geschlossen. Es scheint, da sich hierin die Arten verschieden verhalten. 

Im iibrigen diirfte die Tabelle zeigen, daB die LautéauBerungen mit 
den Atembewegungen nicht nur parallel zunehmen, sondern da sie 
nichts anderes sind als hérbare Ausatmungsbewegungen. Da jedoch das 
Tempo der Atemziige unmittelbar abhaingt von dem Schlaf- oder Wach- 
stadium des Tieres, laBt sich ebenso der jeweilige Zustand der Tiere aus 
den LautaéuBerungen feststellen. Dadurch konnten nicht nur die deutlich 
sichtbaren Tiere kontrolliert werden, sondern es war auch méglich, die 
verborgenen Fledermause zu beobachten und insbesondere in den Abend- 
und Nachtstunden ihr Verhalten zu verfolgen. 

Zu den Versuchen sei noch bemerkt, da die Laute bei den Versuchs- 
tieren dadurch kiinstlich hervorgerufen wurden, da die erwachenden 
Tiere beriihrt oder belastigt wurden, etwa durch Ausstrecken ihres Armes. 
Zwischen der 17. und 26. Min. war es sehr schwer méglich, die Atem- 
bewegungen oder LautéuBerungen zu zahlen, da diese stark von auBeren 
Hinfliissen abhangig waren, die Tiere sich entweder stark bewegten oder 
verangstigt den Atem fiir Augenblicke ganz anhielten. Trotzdem war der 
Zeitpunkt des vélligen Wachseins stets sehr deutlich festzustellen, indem 
die Fledermause plétzlich auBerordentlich lebhaft wurden oder abflogen. 
Bei Beruhigung konnte die Atemfrequenz wieder sehr stark sinken und 
die Tiere blieben trotzdem véllig wach, d.h. sie waren nach wenigen 
Sekunden flugfihig. Auf die Tatsache, daB die Atemfrequenz wahrend 
des Aufwachens zum Teil gré8er werden kann als im Wachzustand, 
hat auch EisEnrravut hingewiesen. Der Kérper hat mehr zu leisten, 
um sich zu erwarmen, als um die Warme auf gleicher Hohe zu erhalten. 
Am gréfBten ist die Atemfrequenz jedoch zweifellos wahrend des Fliegens, 
was einerseits aus der Geschwindigkeit hervorgeht, mit der die Hinzel- 
laute bei fliegenden Tieren hervorgebracht werden, andererseits aus den 
ungemein rasch zunehmenden Atembewegungen vor dem Abflug. 

Nebenstehende Kurve, der obige Tabelle zugrunde liegt, zeigt, daB 
das Erwachen keineswegs in gerader Linie vor sich geht, und daB die 
Atembewegungen nicht gleichlaufend mit der Zeit zunehmen. Es ergibt 
sich vielmehr, daf die relative gréBte Zunahme der Atemfrequenz und 
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damit sicherlich auch der Erwarmung in der Mitte am groBten ist, also 
in der Zeit zwischen der 10. und 15.Min. Wahrend bis zu diesem 
Stadium die Atemfrequenz immer mehr zunimmt, nimmt sie nachher in 
etwa demselben Verhaltnis wieder ab, was besonders deutlich wird, wenn 
man die Schnittpunkte nach je 5 Min. auf die X Achse ubertragt. DaB 
die Zunahme der Atembewegungen im letzten Abschnitt wieder geringer 
wird, iiberrascht zunachst, da man annehmen sollte, da es bei relativ 
groBer Warme immer leichter wird, noch gréBere Warme zu produzieren. 
Das Ergebnis war jedoch bei 7 Tieren dasselbe und man kann vielleicht 
annehmen, dafi die Warme einige 3, 
Zeit bendtigt, um alle K6rperteile Mm 
gleichmaBig zu durchdringen. 
Die Fledermause bevorzugten yy 
verschiedene Platze; wo sie sich in 
gréBeren oder kleineren Klumpen 
aufhaingten. Wahrend sich in den 4 
ersten Tagen die Mehrzahl in den 
beiden Mauerloéchern, die 21/, m iiber- 
~ einander liegen, aufhielt, zeigte sich 5-45, 6a a 
bald das Bestreben, freier zu hangen. xAtem-bzw.Lauttreguenz in 20Sek.—= 
Ta ls neeelaiensi gle ET prop geen eg 
sich zu Klumpen geballt dachziegel- 
artig aufeinanderzuhangen, ist es wahrscheinlich, da die Tiere sich des- 
halb auf die Dauer in den Hohlungen nicht wohl fihlten, weil sie dort 
infolge der engen Verhaltnisse in andere Lagen gezwangt waren und sich 
nicht in groBerer Zahl zusammenballen konnten. So kamen bald immer 
mehr Tiere heraus, um am Rande die Haufen zu bilden. Die Bewohner 
des unteren Loches wahlten dazu eine geschiitzte Stelle 50 cm dariiber, 
die obere Kolonie teilte sich und die Tiere kletterten zum Teil 4—5 m 
an der Wand hoch, um dort kleinere Schlafgruppen zu bilden. Die Mehr- 
zahl der Tiere hing in normaler Lage mit dem Kopf nach unten. Trotzdem 
kamen einzelne Ausnahmen vor, indem Tiere auch mit dem Kopf nach 
oben in tiefen, mehrtagigen Schlaf verfielen. Anfangs schien es, als 
miiBten die Tiere den Temperaturwechsel erst gewohnt werden. So 
waren nach dem ersten Temperatursturz, der den Nullpunkt jedoch 
keineswegs erreichte, am nachsten Morgen alle Fledermaéuse in den 
Léchern und hatten ihre Schlafgruppen an der AuBenwand aufgelést. 
Spater bewogen sie derartige Temperaturanderungen nur noch zu kleineren 
Umgruppierungen, ohne da8 sie sich in die Locher zuriickzogen. Diese 
Umgruppierungen fanden stets bei Witterungswechsel statt, und zwar 
ohne Riicksicht darauf, ob die Temperatur kalter oder warmer geworden 
war. Ofters wurde dabei auch der engere Schlafplatz gewechselt, indem 
Exemplare der unteren Gruppe die 6—7 m zur oberen Gruppe hinauf- 
kletterten. Da die Abendsegler somit mindestens in der ersten Hialfte 
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des Winters lebhaft waren, konnte von einem ausdauernden oder festen 
Winterschlaf nicht die Rede sein. Diese Beobachtung steht allerdings 
in Widerspruch zu den AuBerungen alterer Forscher, die Nyctalus noctula 
einen besonders ausdauernden Winterschlaf zuschreiben. So schreibt 
Buastus (1) ,,sie hat einen sehr festen und ziemlich langen Winterschlaf, 
auf den eine milde Wintertemperatur keinen st6érenden Einflu8 auszu- 
iiben scheint‘. Breums Tierleben (2) berichtet tiber den Abendsegler: 
,,Der Winterschlaf beginnt ziemlich friih und dauert ununterbrochen 
fort bis spat in das Friihjahr, eine Erscheinung, die mit dem sonst so 
unempfindlichen Wesen des Abendseglers in einem gewissen Widerspruche 
steht.‘© Man kénnte daraufhin annehmen, dai das von mir beobachtete 
Verhalten eine Ausnahmeerscheinung darstellt. Immerhin besteht dieser 
Winterschlafplatz nach Bezeugungen alter Angestellter der Zoologischen 
Staatssammlung schon seit Jahrzehnten. Waren die Temperaturver- 
haltnisse, die ja das Verhalten der Tiere derart beeinflussen, auf die 
Dauer unertraglich, so hatten sich die Tiere einen anderen Platz suchen 
kénnen. AuBerdem finde ich auch an anderer Stelle [KRauss, (9)] einen 
Hinweis auf einen Winterschlafplatz des Abendseglers in Stuttgart, der 
sich hinter Laden in der Umgebung des ,,Alten Schlosses“ befand und 
von dem erwahnt wird, da die Tiere an milden Tagen sehr laut zirpten 
und umherflégen. Ich halte daher das Verhalten der von mir beobach- 
teten Tiere nicht fiir auBergewohnlich und unnatiirlich, wenn es auch 
méglich sein mag, da Tiere, die den Winter an noch mehr geschiitzten 
Orten verbringen, einen Winterschlaf halten, der gleichmaBiger verlauft 
als der hier beschriebene. 

Bei meinen Beobachtungen habe ich besonders die untere Schlaf- 
gruppe beriicksichtigt, die am giinstigsten lag. MaBgebend war dabei 
das Verhalten der groBen Mehrzahl der Tiere, so daB ein etwa abweichen- 
des Verhalten einzelner Tiere nicht beriicksichtigt wurde. 

Die UnregelmaBigkeit des tiefen Winterschlafs ersieht man aus 
folgenden Daten, die ich bei taglicher Kontrolle mit Ausnahme des 
24., 25. und 26. 12. notierte und die zeigen, an welchen Tagen die Mehr- 
zahl der Tiere sich in festem und nicht unterbrochenem Schlaf befand. 

Zunachst soll jedoch der Begriff des ,,tiefen Winterschlafs*‘‘ geklart 
werden. Man kann ihn nach verschiedenen Gesichtspunkten definieren, 
doch méchte ich vorerst nur.den Zustand als solchen charakterisieren, 
und auf die Bedingungen und Ursachen, die den tiefen Winterschlaf 
hervorrufen, erst spater eingehen. Demnach verstehe ich unter »,liefem“‘ 
Winterschlaf bei Nyctalus noctula: Vélliges Erwachen losgeléster Tiere 
in nicht weniger als 20 Min., keine Reaktion leicht gestérter Tiere; 
insbesondere unterbleibt das Offnen der Augen. Kein Platzwechsel im 
Laufe der Nacht. Hiaufig beschrankte ich mich auf die letztere Fest- 
stellung, und Stichproben durch Loslésen eines Tieres bestiitigten, daB 
dieses sich stets im tiefen Schlaf befand und die auf Tabelle 8. 51 be- 
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schriebene Zeit benétigte, um véllig wach zu werden. Weiterhin er- 
wachten in diesen Fallen die iibrigen Fledermause nicht, obwohl das 
gewaltsame Entfernen eines Tieres von der Gruppe weg eine Stérung 
bedeutete, auf welche Tiere, die nicht. ,,tief schliefen, mit Offnen der 
Augen und Drehen des Kopfes, sowie in den ersten Monaten mit Zirpen 


reagierten. 
In tiefem Winterschlaf befanden sich die Tiere am: 

15.—17. 11. 11.—16. 1. 

19.—21. 11. 19.=-24. J 
1.— 3.12. 27 .— he. 
5.— 7.12. 1.— 3. 2. 
9.—11. 12. 4.—10. 2. 

14.16: 12: 1224" 2) 
2.— 4. 1: 25. 2 te 38 
6.— 9. 1. 


Den Daten ist zu entnehmen, daB der Winterschlaf nicht weniger 
als 14mal unterbrochen war. Nach dem Gebaren der Fledermiiuse vor 
und nach den 3 Weihnachtstagen, an denen nicht beobachtet werden 
konnte, sowie nach den herrschenden Witterungsverhaltnissen ist zu 
schlieBen, da auch in diesen Tagen kein tiefer Schlaf herrschte, und 
da somit die Unterbrechung in dieser Zeit volle 16 Tage betragen 
hat. Es ergibt sich also, daB die Abendsegler in den 49 Tagen vom 13. 11. 
bis 31. 12. héchstens 21, sehr wahrscheinlich aber nur 18 Tage einen 
tiefen Winterschlaf hielten; die Dauer dieses Schlafes betrug stets 3 Tage. 
Im Januar nahm die Schlafzeit langsam bis zu 6 Tagen zu, um endlich 
vom 11.2. ab, dem Tag, an dem die Tiere infolge sehr groBer Kalte 
empfindlich gest6rt wurden, bis zu 15 Tagen ununterbrochener Schlaf- 
dauer anzusteigen. 

Gleichlaufend mit der allmahlichen Zunahme der Schlaftage war in 
allen iibrigen LebenséuBerungen eine Schwachung festzustellen, die sich 
in geringerer Beweglichkeit, geringerer Empfindlichkeit gegen Temperatur- 
anderungen und Stérungen, sowie in einem Verzicht auf jegliche Laut- 
auBerung auBerte. So zirpten die Tiere nach dem 11. 2. selbst nicht mehr, 
wenn sie von der Unterlage losgelést wurden. 

Alle diese Tatsachen deuten darauf hin, da gegen Ende des Winters 
der Energievorrat mehr und mehr erschépft war. Die Fledermause 
sahen auch sehr mager aus, und ein im Februar abgebalgtes Exemplar 
zeigte im Gegensatz zu einem im Dezember gebalgten Stiick keinerlei 
Fett mehr unter der Haut. 

Die kalteste Nacht dieses Winters bedeutete einen besonders deutlich 
sichtbaren Wendepunkt im Verhalten der Tiere. In dieser Nacht war 
die Temperatur sehr rasch so weit gefallen, daB selbst an den Schlaf- 
platzen der Fledermause die Temperatur weit unter den Nullpunkt sank. 

Das Verhalten winterschlafender Fledermause bei plétzlich unter den 
Gefrierpunkt sinkender Temperatur wurde 6fters diskutiert und experi- 


~ 


56 Hans Léhrl: Der Winterschlaf von Nyctalus noctula Schreb. - 


mentell zu erforschen versucht. ErsEnTRAUT hat sich als letzter mit 
dieser Frage befaBt und kam auf Grund von Versuchen zu dem Ergebnis, 
daB die Fledermause erst bei einer Temperatur von — 4° bis — 5° er- 
frieren. Die von alteren Forschern beschriebene Beobachtung, da8 
Fledermause bei groBer Kalte erwachen, hat EIs—ENTRAUT experimentell 
wohl bestitigt, aber ohne daB damit die verbundene Erwarmung die 
Versuchstiere hatte vor dem Erfrieren schiitzen k6nnen. Wohl auf Grund 
dieser Ergebnisse kommt EisentRauT zu dem Schlu8, daB die Fleder- 
mause im allgemeinen nicht fahig sind, ,,langere Zeit, z. B. tagelang, 
warm zu bleiben oder ihre Kérperwarme auf einem Punkte zu erhalten, 
der héher als die tédlich wirkende Umgebungstemperatur liegt.“ 

Die Temperaturverhaltnisse am Morgen des 10. 2. sind auf S. 49 
zu ersehen. Danach betrug selbst im Schlupfwinkel der Fledermause 
die Temperatur morgens 81/, Uhr — 2,8°. Dies stellt aber nicht die 
Minimaltemperatur der Nacht dar. Diese lag vielmehr betrachtlich 
tiefer nach dem Bericht der Wetterwarte. An der Stelle, wo die Fleder- 
mause seit 6 Tagen in tiefem Schlaf gehangen hatten, betrug die Tempe- 
‘ratur noch morgens 81/, Uhr — 4,5°. 

Am Morgen des 11. 2. waren alle Schlafgruppen, die am Abend des 
10. 2. noch bewegungslos an der Wand gehangen hatten, von dort ver- 
schwunden und hatten sich in die Mauerlécher zuriickgezogen. Zum 
Teil muBten sie dorthin bis zu 4m an der Mauer abwarts klettern. In 
den Mauerléchern waren am Morgen noch samtliche kontrollierbaren 
Tiere nahezu véllig wach und bewegten sich lebhaft. Zwei, deren Atem- 
bewegungen ich zadhlen konnte, atmeten 43 und 48mal in 20 Sek. 
Erst am spaiten Nachmittag, als es warmer wurde, schienen sich die 
Tiere zu beruhigen, doch schliefen sie auch am spaéten Abend noch nicht. 
Vom 12.2. an verfielen sie in den 15 Tage ununterbrochenen und auch 
spater nur kurz unterbrochenen tiefen Schlaf. Entgegen ihrer friiheren 
Gewohnheit verblieben die Abendsegler nunmehr in ihren Léchern, nur 
zwei hingen voriibergehend wieder an der alten Stelle der AuBenwand. 
Sie bekamen jedoch keinen weiteren Zuzug und verschwanden wieder 
nach 2 Tagen. 

Aus dieser Beobachtung geht hervor, da& Nyctalus noctula bei plétz- 
licher Kalte erwacht, um zunachst relativ warmere Stellen aufzusuchen. 
Ist auch hier die Temperatur noch unter dem ertraglichen Tiefpunkt, 
so beharrt sie weiterhin in dem wachen Zustand und ist dadurch imstande, 
sich vor dem Erfrieren zu schiitzen. Das nachfolgende Erlahmen der 
LebenséuBerungen beweist immerhin, daB der Energievorrat stark be- 
ansprucht war, doch ist von der ganzen Kolonie, die wohl mehr als 
100 Individuen zahlte, kein Exemplar erfroren. Beriicksichtigt man, daB 
die Fledermause im November grofe Unterschiede im Gewicht aufwiesen 
(die Gewichte von 11 lebend gewogenen Individuen bewegten sich 
zwischen 27,1 und 38,4 g), daB ferner die ,,Schlafbereitschaft‘‘ bei ein- 
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zelnen Tieren verschieden war, indem einzelne Stiicke friiher als die 
ubrigen schwachere Lebensiuerungen zeigten, so kann man annehmen, 
daB mindestens die gréBere Menge der kraftigen Tiere imstande gewesen 
ware, mehrere derartiger Kaltetage auszuhalten. Da es zweifellos ent- 
scheidend ist, wie lange die Energievorrate das Wachen bei groBer Kalte 
erlauben, ist es verstandlich, daB in kalten Wintern evtl. die schwicheren 
Tiere erfrieren, wenn ihre Vorrate erschépft sind. 


Der wachsende Verbrauch der aufgespeicherten Energie ist auch am 
_ Verhalten einiger, von mir gekafigter Stiicke zu sehen. So lebten im 
Dezember 4 Tiere 14 Tage lang im Kafig in einem warmen Raum, ohne 
daB sie Nahrung erhielten. Sie waren nach diesen 14 Tagen noch voll- 
kommen munter wie die iibrigen am Schlafplatz, obwohl sie nicht tief 
geschlafen hatten. Zwei Exemplare jedoch, die ich im Februar hielt, 
waren nach 3 Tagen stark ermattet und muBten gefiittert werden. 

Am 7. 3. hingen samtliche Abendsegler unbeweglich in tiefem Winter- 
schlaf an ihren Platzen. Vom 7. bis 12.3. war ich abwesend und war er- 
staunt, am 12.3. den Schlafplatz von sémtlichen Tieren verlassen zu 
finden. Die Tiere waren also abgezogen. Die Temperatur in diesen Tagen 
war wohl nicht kalt, jedoch besonders bei Nacht nicht warmer als an 
vielen Tagen dieses Winters. Da in den folgenden Tagen wieder kalte 
Frostnachte folgten, unterschied sich die Witterung bis Mitte Marz 
keinesfalls von den tibrigen Wintermonaten. Man kann also annehmen, 
daB die Beendigung des Winterschlafs beim Abendsegler nicht von be- 
sonders warmer Temperatur abhangig ist. 

Nunmehr sei noch einiges tiber das Verhalten gegeniiber duferen 
Einfliissen angefiihrt. 

Das Sonnenlicht wurde im allgemeinen vermieden und wenn der Kopf 
eines nicht tief schlafenden Tieres beschienen wurde, so zog sich dieses 
meist in den Schatten zuriick, allerdings nur so weit, daB der Kopf im 
Schatten war. Trotzdem beobachtete ich mehrere Male im Januar, dab 
einzelne Tiere in die Mittagssonne krochen und sich dort emsig putzten 
und kratzten. 

Gegen Regen waren die Fledermause fast gleichgiiltig ebenso gegen 
Schnee. Allerdings wurden héchstens die zuoberst hangenden Tiere 
von den Niederschlagen erreicht. Am 10. 2. fielen mehrere Stunden lang 
die Schneeflocken auf die obenhingenden Tiere, wo sie allerdings nach 
einigen Minuten schmolzen. Die benetzten Fledermause erwachten je- 
doch nicht davon. 

Gegen Luftzug waren die Tiere am empfindlichsten. Besonders wenn 
kalter Wind bis in die Ecke vordrang, erhob sich schnell ein eindring- 
liches Zirpen und oft verschwanden dann alle auSenhangenden Tiere 
in die Mauerlécher oder an windgeschiitzten Stellen, auch wenn der 
Luftzug am hellen Tage eingesetzt hatte. Andererseits kamen die Tiere 
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auch am Tage aus ihren Léchern, wenn die Temperatur nach kalten 
Tagen plétzlich anstieg. 

Wenn die Fledermause im allgemeinen nicht auf die Laute ihrer 
Artgenossen reagierten, so unterschieden sie doch mit Sicherheit die 
bedeutend lautstarkeren und scharferen Laute von Tieren, die in Gefahr 
waren. Wenn die Tiere lebhaft an der Wand auf und nieder kletterten 
und ich dann eines davon fing, so daB es einen besonders schrillen Laut 
héren lieB, dann hielten die hinter diesem Exemplar kletternden Tiere 
sofort inne und machten auf dem schnellsten Wege kehrt. Daf es nicht 
das Gesicht war, das die Tiere hiebei leitete, war daran zu erkennen, 
daB eine an denselben Stellen sich bewegende Hand nur von den nachsten 
Tieren beachtet wurde. _ 

Wie wir oben sahen, verbrachten die Abendsegler nur einen Teil des 
Winters im ,,tiefen Winterschlaf“. Wie verhielten sie sich nun in der 
tibrigen Zeit ? Damit kommen wir an die Frage der verschiedenen Stadien 
des Winterschlafs. MrrzBACHER (12) unterscheidet drei Stadien: Das 
Stadium I, das Stadium der Rigiditat, Stadium H, den Zustand des 
,,tiefen Winterschlafs‘“ und Stadium III, das EIsenrravt ,,leichten 
Winterschlaf‘‘ nennt. Das ,,Stadium der Rigiditat‘‘ ist bei den Abend- 
seglern nie erreicht worden, da die Tiere bei einer Temperatur von 
unter 0 erwachten. Die Stadien des tiefen und des leichten Winterschlafs 
dagegen waren bei Nyctalus noctula festzustellen, jedoch nur in ihrer 
sichtbaren Erscheinungsform. Die Bedingungen, die sie hervorriefen, 
waren jedoch anderer Art, als sie MERZBACHER und EIsENTRAUT schildern. 
Sowohl nach MERZBACHER wie nach EIsENTRAUT, die ihre Untersuchungen’ 
besonders an Felsfledermausen durchfiihrten, sind diese Stadien direkt 
abhangig von der Temperatur der Umgebung. Auf Grund von Versuchen, 
die ErsENTRAUT hauptsachlich mit Myotis myotis durchfiihrte, kam er 
zu dem Ergebnis: ,,Bei Temperaturen unter 8° kam es im allgemeinen 
zu einer anhaltenden Schlaflethargie (tiefer Winterschlaf!), oberhalb 
dieser Grenze bis zu etwa 10° dagegen war der Schlaf oder jetzt besser 
Winterschlaf unbestandig (leichter Winterschlaf!) .... Die kritische 
Temperaturstufe, bei der der Tagesrhythmus ausgeschaltet wird und der 
Winterschlaf eintritt, liegt demnach etwa bei 8—10°. Es spielt somit der 
Faktor der AuBentemperatur eine entscheidende Rolle beim Eintritt des 
Winterschlafs. Die im Sommer wahrend des Tages auftretende Tages- 
schlaflethargie und der Winterschlaf sind somit im Prinzip dasselbe, da 
beide Zustainde darauf beruhen, daB die Kérpertemperatur nahezu auf 
die Hohe der Umgebungstemperatur sinkt. Auch der Ubergang vom 
leichten zum tiefen Winterschlaf geschieht véllig passiv, indem die von 
der AuSentemperatur abhangige Korpertemperatur so weit sinkt, daB 
das Tier nur noch beschrainkt Sinneseindriicke aufnehmen kann. - Da 
nun gewohnlich die Temperatur im Winter und in den Winterquartieren 
der Felsfledermause tiefer liegt als 10°, kommt auch der leichte Winter- 
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schlaf nicht haufig vor, so da8 E1senrravut schreibt, da er nur als 
,, Ubergang zum tiefen Winterschlaf auftritt. 

Bei den von mir beobachteten Fledermausen trafen diese Feststellungen 
nur bedingt zu. So stellte die Temperatur von 8° auch bei Nyctalus 
noctula eine Grenze dar, derart, daB bei héherer Temperatur die Tiere 
nie in den tiefen Winterschlaf verfielen. Temperaturen unter 8° fiihrten 
jedoch bei den Abendseglern keineswegs automatisch zur Auslésung des 
_ tiefen Winterschlafs, die Tiere waren vielmehr in bezug auf den Beginn 

des tiefen Winterschlafs von der Héhe der AuSentemperatur nahezu 
unabhangig, wenigstens was direkte Auswirkungen betrifft. MaSgebend 
schien vielmehr bei allen Tieren die Schlafbereitschaft der einzelnen 
Individuen zu sein. Bei anderen Winterschlaifern wurde die Bedeutung 
der Schlafbereitschaft besonders von EISENTRAUT ausgesprochen. Bei 
dessen Felsfledermaiusen schienen jedoch tiefe Temperaturen von aus- 
schlaggebender Bedeutung zu sein, die Bedeutung der Schlafbereitschaft 
trat dagegen im Winter kaum in Erscheinung. Die Unabhangigkeit des 
Abendseglers von der AuBentemperatur war insofern stets zu beobachten, 
als haufig ein Teil der Fledermause tagelang die auBeren Merkmale des 
leichten Winterschlafstadiums zeigte, also zu Ortsbewegungen usw. im- 
stande war, wahrend sich gleichzeitig ein anderer Teil im. tiefen Winter- 
schlaf befand. Dies kam vor bei Temperaturen von 8° bis herab zu 1°. 
Wiirden die verschiedenen Stadien aber von der Umgebungstemperatur 
_unmittelbar abhangig sein, so kénnte bei den Fledermiausen gleichzeitig 
nur ein Stadium auftreten, und zwei Stadien waren nur unmittelbar an 
den.Temperaturgrenzen denkbar, wo beide Stadien ineinander tibergehen, 
also bei 8—10°. Diese Méglichkeit traf jedoch bei den Abendseglern in 
den meisten Fallen nicht zu. 

Infolge dieser Tatsachen ist eee ees daB die Schlafbereitschaft 
bei Nyctalus noctula eine entscheidende Rolle spielt und daf sie fiir den 
Ablauf des Winterschlafs eher maBgebend ist als die Temperatur. 
Andererseits vermag haufiger Temperaturwechsel die Tiere zu stéren, 
auch wenn eine Schlafbereitschaft vorhanden ist. Treten solche Stérungen 
fortgesetzt auf, wie es bei den Abendseglern der Fall war, so wird dadurch 
die Schlafbereitschaft verstirkt. So besteht also indirekt ein Zusammen- 
hang dieser beiden Faktoren. 

Es schien, daB eine gewisse Schlafbereitschaft bei den Abendseglern 
schon am Anfang des Winters vorhanden war, und dafs nur der Wechsel 
der Temperatur die Tiere davon abhielt, ausdauernd zu schlafen. Die 
Fledermause verfielen am ehesten in tiefen Winterschlaf, wenn mehrere 
Tage lang keine gréBeren Temperaturschwankungen zu verzeichnen waren. 
Die Schlafbereitschaft war aber bei dem gréBten Teil der Fledermause 
noch nicht groB genug, um zu bewirken, dab geringe Stérungen einfach 
nicht empfunden wurden, wie dies dann tatsachlich in den letzten Wochen 


der Fall war. 
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Der Zustand der Abendsegler, die nicht tief schliefen, glich auBerlich 
dem von EISENTRAUT als ,,leichter Winterschlaf‘ bezeichneten Zustand. 
Physiologisch besteht jedoch der Unterschied, daB bei den Felsfleder- 
mausen der leichte Winterschlaf die Folge einer Temperatur von be- 
stimmter Hohe ist, der die Kérpertemperatur unterworfen ist. Bei den 
Abendseglern jedoch wurde die Temperatur aktiv auf derselben Hohe 
gehalten, wahrend die Umgebungstemperatur niedriger war. Die tief- 
schlafenden Tiere unterschieden sich von diesen Individuen durch eine, 
infolge gréBerer Schlafbereitschaft von der AuBentemperatur abhangige 
Korpertemperatur. Es fragt sich, ob der Ausdruck ,,leichter Winter- 
schlaf‘‘ unter diesen Umstianden beibehalten werden soll. Da jedoch die 
auBeren Merkmale vdllig gleich sind, méchte ich an Stelle eines neuen 
Ausdruckes nur vorschlagen, den Zustand, der als ,,leichter Winterschlaf“ 
bezeichnet wird, von seiner Abhangigkeit von der AuBentemperatur zu 
lésen. 

Aus technischen Griinden war es leider unméglich, die Temperatur 
der Tiere direkt am Schlafplatz zu messen. Ich beschrankte mich deshalb 
darauf, den Zustand des leichten Schlafes mit anderen Methoden zu 
analysieren. 

Als grobe Charakterisierung des Stadiums sei genannt: Fahigkeit zu 
Ortsverainderungen, sofortiges Offnen der Augen, gerichtete Abwehr- 
bewegungen bei Storung, Atem- bzw. Lautfrequenz von 23 bis 32 in 
20 Sek. 

Da wahrend des Aufwachens tiefschlafender Fledermause bis zur 
volligen Flugfaihigkeit auch das Stadium des leichten Winterschlafs 
durchlaufen werden mu8, und da die Zeit, die die Tiere dazu brauchen, 
bei gleicher Ausgangstemperatur konstant ist, war eine zeitliche Fest- 
legung dieses Stadiums moglich durch Feststellung: 

1. Der Zeit, die die Fledermaus benétigt, um nach dem Loslésen 
von der Unterlage vom Stadium des tiefen Winterschlafs in das Stadium 
des leichten Winterschlafs zu kommen. 

2. Der Zeit, die leicht winterschlafende Tiere brauchen, um véllig 
wach zu werden. 

Da die Fledermiause im Stadium des leichten Winterschlafs fahig sind, 
planmaéBige Bewegungen auszufiihren, legte ich den Eintritt in dieses 
Stadium dadurch fest, daB ich in nachster Nahe der langsam erwachenden 
Tiere ein dunkles Versteck anlegte. Sobald die Tiere dazu fahig waren, 
krochen sie in dieses Versteck und dieser Zeitpunkt wurde von mir 
notiert. 

Bei 17 untersuchten Fallen ergaben sich folgende Ergebnisse: 

1. Tiefschlafende Tiere kamen nach 7—10 Min. in den Zustand des 
leichten Winterschlafs. 

2. Exemplare, die sich am Schlafplatz im Zustand des leichten Winter- 
schlafs befanden, erwachten nach 16—20 Min. véllig. 
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Diese Ergebnisse werden noch dadurch bestatigt, daB die oben an- 
gegebene Atemfrequenz derartiger Tiere verglichen mit der Tabelle auf 
8. 51 dieselben Zeiten ergibt. Andererseits stimmte auch bei den obigen 
Versuchstieren die Atemfrequenz in dem fraglichen Stadium mit der- 
jenigen iiberein, die ich bei unbelastigten Tieren am Schlafplatz fand. 


Nach der Literatur zu urteilen, scheint Nyctalus noctula die einzige 
bisher bekannte Fledermaus zu sein, die somit in der Lage ist, das sonst 
regelmaBig und in gleichem Tempo vor sich gehende Erwachen nach 
einer bestimmten Zeit aufzuhalten, so daB sie etwa nach einem Witterungs- 
umschlag ohne den héchsten Energieverbrauch die nétigsten Ortsver- 
anderungen durchfiihren kann. Die Méglichkeit des Beharrens auf diesem 
Stadium scheint aber davon abhiangig zu sein, daB das Tier freiwillig 
und nicht zu rasch erwacht. Von mir losgeléste und dann wieder ange- 
hangte Tiere erwachten stets véllig und blieben nie auf diesem halb- 
wachen Stadium stehen, auch wenn sie bereits wieder angehangt waren, 
bevor die Augen sich 6ffneten. 


Genau so, wie die Abendsegler vom tiefen in den leichten Winter- 
schlaf tibergehen konnten, war dies auch méglich, wenn das véllig wache 
Tier das Ausgangsstadium darstellte. So dauerte es meist mehrere Tage, 
bis die vorher wachen Tiere sich in tiefem Schlaf befanden, in der 
Zwischenzeit waren sie im leichten Schlafzustand. Die kiirzeste von mir 
festgestellte Zeit, die die Fledermause benétigten zum Ubergang vom 
wachen in den tiefschlafenden Zustand, betrug 20 Stunden. 


EIsENTRAUT (5) diskutiert noch die Frage, ob das bekannte gesellige 
Zusammenballen einiger Arten einen Zweck hinsichtlich eines Warme- 
schutzes hat. Da jedoch die von ihm untersuchten Arten im Winter 
keine Eigenwarme besitzen, sondern von der Temperatur der Umgebung 
abhangig sind, kommt ein Warmeschutz bei diesen Arten auch nicht in 
Frage und E1sentraut kommt zu der Annahme, ,,da8 das enge Zu- 
sammenhalten lediglich dem Geselligkeitstrieb der betreffenden Art ent- 
springt.‘‘ 

Diese Voraussetzungen gelten jedoch fiir Nyctalus noctula nicht, da 
diese Tiere ja wahrend vieler Tage und selbst Wochen eine Kigenwarme 
besitzen. Tatsachlich war auch haufig zu beobachten, da8 dieses Zu- 
sammenballen als Warmeschutz diente. Wahrend bei nicht zu kaltem 
Wetter die Schlafgruppen in lockerem Verbande an der Wand hingen, 
oder wie bei der oberen Gruppe in mehrere kleinere Gruppen geteilt 
waren, anderte sich dieser Zustand sehr schnell, wenn die Temperatur 
sank. Samtliche kleinere Gruppen waren dann am folgenden Morgen 
verschwunden zugunsten eines groBen, dichten und abgerundeten Klum- 
pens, wo stets mehrere Schichten aufeinander hingen, wahrend bei mildem 
Wetter nur zwei Schichten gebildet waren. Es war auch zu beobachten, 
daB die auBenhangenden Tiere lebhaft bestrebt waren, sich in das 
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Innere des Haufens zu drangen, was wohl als Bestreben nach verstarktem — 
Warmeschutz gedeutet werden kann. . 
Bei zwei Exemplaren tiefschlafender Tiere, die ich losléste, be- 
obachtete ich einen eigenartigen Zustand, indem die Fledermause sich 
vollig schlaff zeigten, keine Reflexbewegungen machten und sich nicht 
mehr anhangen lieBen. Auch gaben sie keinerlei Laute von sich. DaB 
aber der ProzeB des allmahlichen Erwachens genau so vor sich ging wie 
bei den andern zugleich losgelésten Tieren, war an der zunehmenden 
Atemtatigkeit zu sehen. Eines der Tiere legte ich in eine Schachtel und 
verlieB auf wenige Minuten das Zimmer. Als ich wiederkam, lag das Tier 
in demselben Zustand auf dem Boden, es muBte sich also in der Zwischen- 
zeit bewegt haben. Ich nahm es auf und legte es auf einen flachen Stein 
am Schlafplatz. Nach einer Minute bewegte es sich plétzlich sehr eilig — 

in das Mauerloch. 

Ein anderes Tier in demselben Zustand kafigte ich und legte es im 
Kafig auf den Riicken. Nach 10 Min. drehte es sich plétzlich und 
sehr rasch herum und lief im Kafig umher. Dieser Zustand zeigte sich 
jedoch nicht mehr, auch als ich das Tier nach einigen Tagen aus dem 
Schlaf weckte, ging das Erwachen normal vor sich. Das ganze Verhalten 
zeigte auBerordentlich viel Ahnlichkeit mit der Akinese bei Végeln. Ob 
der Zustand, wie es bei Végeln geschieht, durch ein bestimmtes, in diesem 
Fall von mir unbewuBt ausgetibtes Anfassen der Tiere ausgelést wurde, 
oder ob es sich um ein ,,sich totstellen‘* handelte, kann ich nach den 
wenigen Beobachtungen nicht entscheiden. Gegen die Annahme einer — 
Akinese spricht, daB das erstere Tier nach dem Verlassen der Schachtel 
zum zweitenmal in den Zustand verfiel, obwohl es nicht mehr beriihrt 
worden war. Gegen die zweite Méglichkeit spricht jedoch, daB die 
Mehrzah] der Fledermause kein derartiges Verhalten zeigte, ferner, daB 
das gekafigte Tier kein zweites Mal in diesen Zustand verfiel. 

Die Abendsegler waren nicht wahrend des ganzen Winters im Zustand 
des leichten oder tiefen Winterschlafs, sondern 6fters waren die Tiere 
auch véllig wach, ohne gestért worden zu sein. In den Monaten November 
und Dezember flogen stets einige Exemplare bei warmer Witterung. 
Mehrere Tiere flogen allerdings nur, wenn die Temperatur mindestens 
7—8° betrug. Trotzdem verringerte sich die Zahl der fliegenden Tiere © 
im Laufe der Wochen immer mehr; wahrend noch am 29. 11. mehr als 
20 Stiick gleichzeitig in der Luft zu sehen waren, flogen am 27. 12. bei 
warmem Wetter maximal nur noch 5 Exemplare. Zweifellos waren diese 
Fliige haufig die Folge schnellen Erwachens, denn wenn es mehrere 
Tage gleich warm war, flogen nicht so viele Tiere, wie an Abenden, 
denen kalte Nachte vorausgegangen waren. Immerhin waren diese Aus- 
fliige bis Mitte Dezember oft von langerer Dauer und die Tiere blieben 
oft bis zu einer halben Stunde aus, um dann plétzlich gemeinsam wieder 
zu erscheinen, ein Zeichen, daB sie offenbar die ganze Zeit iiber ge- 
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meinsam geflogen waren. Bei derartigen Ausfliigen, besonders Ende des 
November, scheint noch Nahrung aufgenommen worden zu sein. Als ich 
am 29.11. mehrere Stiicke fiir 2 Tage kafigte, lag auf dem Boden des 
Kafigs Kot in geringer Menge, der von einem einzelnen Tier stammen 
konnte. Ein Versuch mit einem Tier, das ich mit Mehlwiirmern fiitterte, 
ergab, daB bereits nach 24 Stunden Kot im Kafig lag. Infolgedessen 
diirfte der am 30.11. aufgefundene Kot von einer Nahrung herriihren, 
die am 29. noch im Freien aufgenommen wurde. 


An Abenden, wo mehrere Tiere ausflogen, war diese Absicht schon 
Stunden vorher an den LautéuBerungen der wachen Tiere festzustellen. 
Auch wahrend des Flugs lieBen sie haufig die Laute héren. 


An kalteren Tagen bis zu 0° flogen héchstens einzelne Tiere. Diese 
kamen einige Male plotzlich an, selbst wenn alle iibrigen Tiere schliefen 
und es ist anzunehmen, da sie zum Teil auch von anderen Schlaf- 
platzen stammten, die zweifellos in nachster Nahe noch vorhanden 
waren. 

Die gro8te Schwierigkeit fiir die anfliegenden Abendsegler war es 
stets, sich an der richtigen Stelle anzuhéngen. Die Wand war nicht 
iiberall rauh genug, um den Tieren das Anklammern zu ermdéglichen. 
Auch schien es den Fledermausen nicht leicht zu fallen, den etwas engen 
Raum zwischen Dachrinne und Wand anzufliegen. So kam es 6fters 
vor, daB die anfliegenden Tiere auf die Dachrinne aufprallten, obwohl 
sie sieh bestimmt nicht dorthin hangen wollten, sondern nur das Ziel 
verfehlt hatten. So ist es auch zu erklaren, da einmal ein Tier bei den 
Anfliegeversuchen in das Zimmer geriet, wo ich das Fenster gedéffnet 
hatte. Stets suchten die Fledermause nicht sofort anzufliegen, sondern 
, tasteten‘‘ vorher die ganze Wand in der Ecke ab, indem sie an mehreren 
Stellen langsam voriiberflogen. rst nach rund 10 solcher genauen 
Orientierungsfliige erfolgten gewohnlich die Anfliegeversuche, die oft 
erst nach 30 Versuchen erfolgreich waren. War das Anklammern nicht 
gelungen, so rutschten die Tiere oft 2m und mehr ab, bevor sie sich 
wieder auffangen konnten. Der Anblick der fliegenden Tiere, die beim 
MiBlingen immer wieder ein Stiick wegflogen, um im Halbkreis zuriick- 
zukehren, war besonders in der Weihnachtszeit eigenartig, wenn die 
Fledermause um den in nachster Nahe stehenden Lichterbaum kreisten. 
Nach dem 27.12. habe ich nie mehr fliegende Tiere bemerkt. 


3. Systematische Untersuchungen. 

Im Laufe des Winters wurden an Tagen, an denen die Mehrzahl 
der Abendsegler vollig wach oder im Zustand des leichten Winterschlafs 
waren, insgesamt 61 Exemplare mit Ringen des Zoologischen Museums 
Berlin beringt, die Herr Dr. E1srnrravr freundlichst zur Verfiigung ge- 
stellt hatte. 55 Stiicke wurden bei dieser Gelegenheit vermessen; da es 
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aber bei lebenden Fledermausen nicht méglich ist, KérpermaBe zu 
nehmen, beschrankte ich mich darauf, die Lange des Vorderarms zu 
messen, da gerade dieses Ma8 auch bei Balgen einigermafen konstant 
bleibt. Auch Mriuer (11) verwertet das MaB des Vorderarms neben den 
SchidelmaBen als wichtigste Einheit. Die Mae nahm ich mit der 
Schieblehre. 

Miter untersuchte insgesamt 114 Exemplare von Nyctalus noctula, 
von denen 20 Stiick aus Deutschland stammten. Bei diesen 114 Balgen 
fand er MaBe des Vorderarms, die sich zwischen 47 und 55 mm bewegten. 
Den Durchschnitt gibt MiLLER nicht an, sondern bringt von 8 Tieren 
EinzelmaBe, die einen Durchschnitt von 52,3 mm fiir den Vorderarm 
ergeben. 

Fir die 55, von mir lebend gemessenen Exemplare ergibt sich ein 
Durchschnitt von 54,1. Das Minimum meiner Tiere betrug 51,2 mm, 
das Maximum 57,5mm. Wie sich jedoch nachtraglich auf Grund eines 
gebalgten Stiickes zeigte, unterliegt auch der Vorderarm der Schrumpfung, 
und zwar verkiirzt sich die Lange um rund 1 mm. Die MaBe lebendiger 
Fledermiuse kénnen also nicht unmittelbar mit denen von Balgen ver- 
glichen werden. Immerhin waren auch nach Abrechnung dieses Unter- 
schieds meine Tiere durchschnittlich gréBer als die MmLERs und ein | 
in meinem Besitze befindlicher Balg miBt noch 56,5 mm, ist also erheblich 
groBer als das Maximum, das MILLER angibt. Damit ist allerdings noch 
kein Ubergang vorhanden zu Nyctalus maximus, einer Art, die erst in 
5 Exemplaren bekannt ist und die sich von Nyctalus noctula nur in der 
GroBe unterscheidet. Bei ihr ist das Minimum der Lange des Vorder- 
arms 64mm. Trotzdem ware bei gréBerem Material besonders aus den 
Alpen vielleicht die Méglichkeit vorhanden, Ubergangsstiicke zu finden, 
derart daB sich gegenseitig das Maximum von Nyctalus noctula und das 
Minimum von Nyctalus maximus noch weiter annaherte. Ob Nyctalus 
maximus in bestimmten Gegenden JN. noctula vertritt, ist nach den bis- 
herigen Funden noch nicht erwiesen. Da die Flederméuse nach den 
neuesten Ergebnissen EKIsENTRAUTs (6) weite Wanderungen zum Winter- 
quartier zuriicklegen, lassen sich aus einem etwa gleichzeitigen Vor- 
kommen beider Arten im Winter oder aus dem Vorkommen beider Arten 
za verschiedenen Jahreszeiten keine Schliisse ziehen, vielmehr miiBten 
beide Arten in ihrer Verbreitung wahrend des Sommers verglichen werden. 

Aus meinen MaBen geht weiter hervor, daB die MaBe der 92 durch- 
schnittlich gréBer sind als die der 33. Die Lange des Vorderarms 
der 929 betrug durchschnittlich 54,89mm, die der 3¢ dagegen nur 
53,48 mm. Unter den 55 gemessenen Tieren waren die beiden Geschlechter 
nahezu gleichmaRig verteilt, es waren 26 92 und 29 33. Man wird 
daraus kaum von einem nennbaren Uberwiegen der 3 ¢ sprechen kénnen, 


wie es KisenrRavuT in deutlich erkennbarem Mae bei Myotis myotis 
feststellte. 
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Was das Alter der Abendsegler betrifft, so waren hiebei keine Fest- 
stellungen zu machen. An der Abniitzung des Gebisses waren nur die 
Extreme unterscheidbar und an der Haarfarbung konnte ich keine Unter- 
_ schiede bemerken. Zwar hat Mour junge Abendsegler aufgezogen und 
_ dabei festgestellt, da8 der Zahnwechsel erst im Friihjahr erfolgte. Da 
ihr Exemplar jedoch rachitisch war, bemerkt schon EISENTRAUT (7), 
daB es sich hier nicht um den Normalfall handelt, vielmehr wies er 
selbst nach, daB die Jungtiere bereits im ersten Herbst erwachsen sind. 


Zusammenfassung. 

Nyctalus noctula wiahlte als Winterschlafplatz einen Ort mit sehr 
warmem Microklima und bewies damit die Fahigkeit, einen der warmsten 
Platze in einem Gebiet erstaunlich genau aufzufinden. Der Winterschlaf 
_ wurde sehr haufig unterbrochen, bis Ende des Dezember waren die Zeiten 
des tiefen Winterschlafs kiirzer als die Tage, an denen sich die Tiere 
im Stadium des leichten Winterschlafs befanden. Im Gegensatz zu den 
Felsfledermausen war dieses Stadium beim Abendsegler nicht ein von 
warmer Aufentemperatur abhangiger Zustand, sondern die Ko6rper- 
temperatur war dabei héher als die der Umgebung, was daraus hervor- 
- geht, daB sich einzelne Tiere infolge gréBerer Schlafbereitschaft zu 
gleicher Zeit im tiefen Winterschlaf befanden. Die Schlafbereitschaft 
war anfangs nur schwach und die Tiere wurden von leichten Temperatur- 
schwankungen stets geweckt. Allmahlich erhdhte sie sich, bis die Abend- 
segler am Ende des Winters gegen Storungen vollig unempfindlich 
waren, wobei gleichlaufend die Zeiten ununterbrochenen Schlafes sich 

verlangerten. Der Wegzug erfolgte anfangs des Marz, obwohl die Tem- 
_ peratur nicht warmer war als an mehreren Tagen wahrend des Winters. 
In der ersten Zeit gaben die Fledermause sehr haufig LautéuBerungen 
von sich. Es wurde festgestellt, da die Kinzellaute gleichbedeutend 
sind mit je einer Atembewegung. Da die verschiedenen Stadien des 
Winterschlafs neben den Warmeunterschieden auch an der verschiedenen 
Atemfrequenz unterscheidbar sind, lieSen sich nunmehr die Stadien an 
der Lautfrequenz erkennen. Bei plétzlich eintretender Kilte erwachten 
die Tiere véllig und begaben sich an relativ warmere Platze. Doch auch 
dort herrschte noch eine sehr tiefe Temperatur, die bewirkte, daf die 
Fledermause nahezu 24 Stunden wach blieben, wobei sie sich zum Teil 
lebhaft bewegten. Nach diesem Kaltetag zeigte sich eine bedeutend 
groBere Schlafbereitschaft. Bei zwei Tieren wurde eine Reaktions- 
hemmung beobachtet, die dem Zustand der Akinese bei Végeln ahnlich war. 

Die Ma®e der Vorderarms ergaben durchschnittlich groBere Langen 
als sie Mier angibt, und dessen Maximum wurde iiberschritten. Die 


9 waren durchschnittlich gréBer als die 33. 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 
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(Aus dem Histologischen Institut der Universitat Jésef Pitsudski 
und dem Zoologischen Staatsmuseum in Warszawa.) 


UBER DEN GEHIRNBAU DER KAFER. 


Von 
Dr. H. JAwtowskt. 


Mit 29 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 10. Juni 1936.) 


In bezug auf den Gehirnbau sind bis jetzt nur wenige Imagines von 
Kaferarten untersucht worden. Die wichtigsten Arbeiten auf diesem 
Gebiet haben BRETSCHNEIDER und Hotste# geliefert. Ein gréBeres 
Material wurde bei Untersuchungen iiber die Gehirne der Kaferlarven 
beriicksichtigt, namentlich hat Brrer den Bau des Gehirnes fiir Larven 
einer ganzen Reihe Kaferfamilien beschrieben. 

Meine Studien itiber den Gehirnbau beziehen sich vor allem auf 
Lucanus cervus L., Oryctes nasicornis L. (Imago und Larve) und Cybister 
latervmarginalis D. Andere Kafer, wie Hydrous aterrimus EK. und Hydro- 
philus caraboides L. wurden nur teilweise untersucht. Ferner habe ich 
auch bereits beschriebene Kaferarten, wie z. B. Dytiscus marginalis L., 
Tenebrio molitor L. und teilweise Hydrous piceus L. aufs neue bearbeitet. 
Dies geschah zwecks eines genauen Vergleiches der mich interessieren- 
den Kafer mit anderen Arten. Dabei erwies sich, daf meine Unter- 
suchungsresultate mit denjenigen meiner Vorlaufer nicht immer iiber- 
einstimmen. 

Die Methoden, welcher ich mich bei den Untersuchungen bediente, 
wurden zum Teil in meiner vorigen Arbeit angegeben. Zu den Experi- 
menten wurden frei lebende Insekten verwendet. L. cervus und teilweise 
auch O. nasicornis stammen aus Rumanien, aus der Umgebung von 
Jassy, wo ich in dem Zoologischen Institut der Universitat Jassy, unter 
der liebenswiirdigen Beihilfe von Dr. W. Rapu das gesammelte Material 
zu bearbeiten begonnen habe. Die iibrigen Kafer wurden im mittleren 
Polen gesammelt. In den meisten Fallen habe ich das Gehirn vollig 
herausprapariert. Bei Anwendung der Casauschen Impregnations- 
methode habe ich mich einer starkeren Silberlosung bedient als sie von 
RomeIs (13. Aufl. § 1558) empfohlen wurde, und zwar nicht schwacher als 
3%. Es verdient Aufmerksamkeit, da die Impregnationsmethode nicht 
bei allen Kaferarten gleich befriedigende Resultate gibt. So z. B. farben 
sich D. marginalis, O. laterimarginalis, H. piceus und H. aterrimus viel 
schlechter als L.cervus und O. nasicornis. Die schlechtesten Erfolge 
erzielte ich mit der Impregnation bei D. marginalis und C. laterimargi- 
nalis, bei welchen sich eigentlich nur die Tracheen farbten. AuBerdem 
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habe ich zur Farbung der Gehirne Eisenhimatoxylin, Hamatoxylin von 
BOumER und die AureNsche Methode angewandt. Das Material wurde 
in 96% Alkohol oder in Formalin 1: 5 fixiert. 


AuBerer Gehirnbau. 

Das Gehirn von L. cervus nimmt im Kopf, welcher bei dieser Kaferart 
ziemlich groB ist, sehr wenig Platz in Anspruch. Wenn man die bei 
L.cervus sehr in die Lange gestreckten Sehlappen nicht mitzahlt, so 
erweist sich das Gehirn der Bienenarbeiterin als absolut gr6Ber als ein 
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Abb. 1. Lucanus cervus und Apis mellifica — Kopfe mit entbl6Btem Gehirn. 


mittelgroBes Gehirn von L. cervus (Abb. 1). Wie auf der Zeichnung zu 
sehen ist, befindet sich das Gehirn von L. cervus im vorderen Kopfteile 
und nahert sich, seiner Gestalt nach, einem Dreieck (Abb. 2). Die beiden 
Hemispharen sind miteinander breiter verwachsen als z. B. bei D. margi- 
nalis oder H. piceus. Die Sehlappen sind, wie bereits erwahnt, sehr ver- 
langert, dabei kiirzer beim Weibchen als beim Mannchen. Auf der Vorder- 
oralseite geht vom Gehirn nur ein Nervenpaar ab. Die Nerven beginnen 
auf kleinen Erhebungen auf dem Deutocerebrum und verlaufen anfang- 
lich fast parallel zu den Sehlappen. Analoge Nerven bei anderen Kafern 
werden Antennalnerven genannt, jedoch die Benennung ,,Antennola- 
brofrontalnerven“ scheint mir im gegebenen Fall eine passendere zu 
sein, da die Nerven aus einigen Biindeln bestehen, von denen die wichtig- 
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sten schon im Namen selbst erwihnt sind. Alle diese Nerven trennen sich 
erst ziemlich weit vom Gehirn. : 

Die Schlundkonnektive sind bei L. cervus ziemlich stark entwickelt 
und sehr lang. Die Tritocerebralkommissur verliuft in der Nahe des 
Gehirnes. Der von der Aboralseite abgehende Nervus tegumentalis (Nt) 
ist sehr schwach ausgebildet, auf Praiparaten kaum sichtbar. Von hinten 
geht aus dem Gehirn, ahnlich wie bei allen Kafern, ein Paar sympathischer 
Nerven ab, welches in meinen Zeichnungen nicht vermerkt wurde?. 

Von anderen von mir untersuchten Kafern zeigte das Gehirn von 
O. nasicornis (Abb. 3) die gréBte Ahnlichkeit mit demjenigen von L. cervus, 
L. cervus und O. nasicornis gehéren zu den nahe verwandten Familien 
Lucanidae und Scarabeidae. MicHEs 2 hat eine Beschreibung des auBeren 
Gehirnbaues fiir O. nasicornis gegeben, lieB aber den Nervus tegumentalis 
unberiicksichtigt, der tibrigens bei dieser Art, Ahnlich wie bei L. cervus, 
sehr schwach entwickelt ist. Der gréBte Unterschied zwischen den Ge- 
hirnen dieser beiden Kafer besteht in der Gestalt der Sehlappen, welche 
bei O. nasicornis breiter und kiirzer sind. 

Deutlichere Unterschiede treten beim Vergleich des Gehirnes von 
L. cervus mit dem von Hoist beschriebenen Gehirn von D. marginalis 
- auf, und zwar ist das Gehirn der letztgenannten Art mehr nach den Seiten 
gestreckt. Die Antennal- und Labrofrontalnerven gehen vom Gehirn, 
wie bekannt nicht in einem gemeinsamen Biindel, sondern getrennt ab. 
Der Nervus tegumentalis bei D. marginalis ist gegentiber demselben 
von L. cervus und O. nasicornis sehr stark entwickelt und geht vom Gehirn 
etwas hoher ab. Die Sehlappen sind ziemlich breit, mit dem Gehirn durch 
einen schmalen Stiel verbunden. Der tritocerebrale Teil ist bei D. margi- 
nalis viel besser als bei L. cervus und O. nasicornis ausgebildet. 

Andere von mir untersuchte Gehirne von Wasserkafern, wie z. B. 
von O. laterimarginalis (Abb. 4), oder H. piceus (Abb. 5) und H. aterrimus 
wiesen duBerlich in vielen Hinsichten mehr Ahnlichkeit mit D. marginalis 
auf als mit den Reprasentanten der Scarabeidae oder Lucanidae. So 
besaBen sie alle z. B. ein sehr stark entwickeltes Tritocerebrum, einen 
getrennt abgehenden Labrofrontalnerv und sehr gut ausgebildeten Nervus 
tegumentalis. 

Nach Ho.uste befinden sich bei D. marginalis rudimentare Larven- 
augen auf den Sehlappen der Imago (J. c. Abb. 2). Auf meinen Praparaten 
fand ich keine Spur so gestalteter Augen, weder bei D. marginalis noch 
bei anderen untersuchten Kafern. Als rudimentire Larvenaugen kénnten 


1 Ebenfalls haben sich bei allen untersuchten Kafern die Befunde von BREtT- 
SCHNEIDER und HoxsTE bestitigt, daB diese Nerven den im Vorderteil des Proto- 


cerebrum befindlichen Zellen entspringen (Abb. 16). aoe 
2 Die von MicuErs gegebene Zeichnung (l.c. 13) kann jedoch irrefiihren, da 


nach ihr vom Protocerebrum ein Nervenpaar abzugehen scheint, welches aber in 
Wirklichkeit die Verlangerung der Antennolabrofrontalnerven ist. 
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einzig nur die kérnigen Pigmentanhaufungen angesehen werden, welche 
ich auf der hinteren breiten Seite des Sehlappens gefunden habe, 


Innerer Gehirnbau. 
Die pilzférmigen Kérper. 

Die Lage der pilzformigen Kérper ist bei L. cervus ungefahr dieselbe, 
wie bei D. marginalis. Nur der Stiel (Pilzstiel) ist vielleicht bei L. cervus 
etwas mehr senkrecht im Verhaltnis zum Deutocerebrum gelegen. 

Die Benennung ,,Becher“ kann fiir Kafer, wie dies richtig HoLstE 
bemerkte, nur durch Analogie zu den Hymenopteren beibehalten werden. 
Dieses Gebilde hat namlich bei den Kafern wenig Gemeinsames mit der 
eigentlichen Becherform. 

Die Becherzellen (Bz) sind bei L. cervus (Abb. 6) in zwei sehr nahe 
nebeneinander gelegenen Gruppen angeordnet. Die von den Becherzellen 
ausgehenden Fasern bilden eine Art Trichter in der Mitte einer jeden 
Gruppe. Die Becherglomeruli (Bg, Abb. 6, 14) umlagern die Fii8chen 
von vorne und von den Seiten. Auf die Verbindungen der pilzférmigen 
Kérper mit den Sinnesorganen, welche sich in den Becherglomeruli 
befinden, werde ich noch im weiteren, bei Beschreibung des Protocere- 
brum zuriickkommen. Dicht unter den Becherglomeruli flieBen die von 
jeder Gruppe abgehenden kleinen Pilzstiele (kP) in einen Stiel zusammen. 
Die Balken (Ba) sind sehr dick und knotig, eigentlich aus mehreren 
Teilen zusammengesetzt. Nach der Beschreibung von KUHLE zu urteilen 
aihneln sie etwas den entsprechenden Gebilden bei Forficula auricularia. 
Die Balken sind mehr asymmetrisch als diejenigen bei D. marginalis. 
Die schichtartige Struktur des Stieles (P) und des riicklaufigen Stieles 
(&) kann man auf den horizontalen und sagittalen Schnitten des Gehirns 
beobachten. Der Stiel besteht aus zwei Hauptschichten, von denen die 
auBere fast ganzlich die innere umhiillt, wogegen im riicklaufigen Stiel 
eine etwas andere Anordnung der Schichten auftritt. Das Ende des 
ricklaufigen Stieles weist bei L. cervus eine Erweiterung in T-férmiger 
Gestalt auf. 

Im Zusammenhang mit der Beschreibung des riicklaufigen Stieles 
und der Balken mag hervorgehoben werden, daB ich nicht nur bei L. cervus, 
sondern bei allen von mir untersuchten Kafern Fasern beobachtet habe, 
die in diese Teile der pilzformigen Kérper eintreten (s. auch Deutocere- 
brum). Analoge Fasern bei Hymenopteren nennt BARENDRECHT ,,effe- 
rente Fasern. Zweifellos erfolgen die Verbindungen zwischen den 
Neuriten der Becherzellen und den Dendriten anderer Zellen innerhalb 
der Balken oder der riickliufigen Stiele in Ubereinstimmung mit den 
Angaben von BARENDRECHT fiir die Hymenopteren. Auf welche Weise 
jedoch diese Verbindungen bei Insekten zustande kommen, bleibt bis 
jetzt noch ungeklart. Bei Kafern, ahnlich wie bei den von BARENDRECHT 
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beschriebenen Hymenopteren, besitzen die Balken keine Verlangerungen 
und enden blind. 


ga 


Abb. 3. Oryctes nasicornis — das Gehirn von der Oralseite gesehen. 


Abb. 4. Cybister laterimarginalis — das Gehirn von der Seite des Ausgangs von wichtigeren 
Nerven (ungefahr Oralseite). 


! 


: hg 
Abb. 5. ois piceus — das Gehirn von der Seite des Ausgangs von wichtigeren Nerven 
(ungefihr Oralseite). 


Sehr ahnliche pilzformige K6rper besitzt O.nastcornis (Abb. 7). 
Sie weichen von den entsprechenden Organen bei L. cervus darin ab, da8 
die Becherzellengruppen hier weiter voneinander entfernt sind. Bei 
L. cervus umgeben die Becherglomeruli beide kleine Stiele und bilden 
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‘nur eine unbetrichtliche Einsenkung von hinten zwischen ihnen. Bei 


O. nasicornis ist hingegen die Einteilung in zwei Glomeruli deutlicher 
ausgepragt. Der Stiel ist bei O. nasicornis an der Basis etwas dicker als 


bei L. cervus. Die Endung des riicklaufigen Stiels weist keine T-formige 
_ Gestalt auf. Sie ist eher kugelférmig. Die Balken sind ebenso dick wie 


bei L. cervus. Der innere Bau des Stieles, des riicklaufigen Stieles und 
des Balkens ist etwas mehr kompliziert als bei L. cervus. 

Die aus zwei Zellengruppen bestehenden Becher treten wahrschein- 
lich tiberhaupt bei der Familie Scarabeidae auf. BRETSCHNEIDER be- 
schreibt z. B. fiir Cetonia aurata ebenfalls doppelte Becher mit sogar 
ganz deutlich doppelten Becherglomeruli. 


kBz 


Abb. 10. D. marginalis — Hisenhimatoxylin, Schnitt 5 u dick durch eine der drei Zellen- 


gruppen der pilzf6rmigen K6rper in ungefahr sagittaler Richtung x 85. 


Viel mehr unterscheiden sich von den beschriebenen Arten die pilz- 
férmigen Korper bei D. marginalis, OC. laterimarginalis (Abb. 8) mit einem 
Wort, bei Vertretern der Familie Dytiscidae. Die Becher selbst sind 
etwas mehr voneinander entfernt. Die Becherzellen sind eher in kugel- 
formige als in flache Gruppen angeordnet. Bei C. laterimarginalis sowohl 
als auch bei D. marginalis bestehen die Becher aus drei Zellengruppen. 

Die pilzformigen Kérper der Familie Hydrophilidae ahneln im all- 
gemeinen mehr den entsprechenden Gebilden bei Vertretern der Familie 
Dytiscidae als bei L. cervus oder den Scarabeidae. So z. B. sind bei ra - piceus 
(Abb. 9) die Becherzellen ebenso kugelformig angeordnet wie bei Dytis- 
cidae und die Becher ebenso voneinander entfernt. Doch unterscheiden 
sich die pilzformigen Koérper der 1 ydrous-Gattung von denjenigen der 
Dytiscidae dadurch, da®B Stiel, riicklaufiger Stiel und Balken bei ihr 
bedeutend diinner sind. Die Becherzellen bilden allem Anschein nach 
weniger zahlreiche Gruppen. Der gréfte Unterschied zwischen den 
Hydrophilidae und Dytiscidae besteht aber darin, dab die Becherzellen 
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bei den ersten zwei, und nicht drei Gruppen bilden. In dieser Hinsicht — 
nihert sich die Familie Hydrophilidae den Reprisentanten der Lucanidae 
und Scarabeidae. 

Die Befunde von Hoxtste und Berer, dab jede Becherzellengruppe 
in ihrer Mitte eine Anhdufung gréBerer Zellen enthalt, finden keine 
Bestatigung in meinen Untersuchungen. Uberhaupt habe ich bei keinem 
Kafer, auch nicht bei D. marginalis gréBere zentrale Zellen in der Gruppen- 
mitte gefunden. Im Gegenteil, es treten dort sogar kleinere Zellen auf, 
obgleich der Unterschied ein sehr geringer ist (Abb. 10). Bei Farbung 
mit Hamatoxylin, und besonders auf dickeren Schnitten kommen dunk- 
lere Massen in der Mitte jeder Becherzellengruppe zum Vorschein, dies 
sind aber nur Erscheinungen, die infolge der Zellenverdichtung ent- 
stehen. In einigen Fallen habe ich bei Larven zwischen den Becher- 
zellen in der Mitte gréBere Zellen gefunden, sie bilden jedoch keine 
Gruppen und ich bin nicht sicher, ob sie eigentliche Globulineuronen sind. 
Méglicherweise erscheinen die gréferen Zellen zwischen den Becher- 
zellen in Zusammenhang mit der Verwandlung der Insekten! und dadurch 
lieBe sich die Tatsache erklaren, da8 eine Reihe Autoren, welche wahr- 
scheinlich nicht véllig entwickelte Imagines untersuchten, diese Zellen 
beobachten. 


Sehlappen. 


Ich begniige mich hier nur mit den wichtigsten Angaben tiber den Bau 
des Sehlappens von L. cervus und tiber dessen Zusammenhang mit dem 
Protocerebrum. Bei verschiedenen Insekten wurden die Lappen mit- 
samt dem ganzen Auge als Sinnesorgane eingehend untersucht (ZAWARZIN, 
CagaAL). Die Sehlappen sind, wie schon erwahnt, bei L. cervus breit 
mit dem Gehirn verwachsen. In ihrer Gestalt weichen die Lappen von 
denjenigen der bisher untersuchten Kafer ab, da sie auf ihrer ganzen 
Flache schmal und in die Lange gestreckt sind. Eine Erweiterung be- 
findet sich nur am Anfang und am Ende des Lappens. Die Lamina 
ganglionaris ist bedeutend von der Medulla externa entfernt. Zwischen 
Lamina ganglionaris und Medulla externa verlaufen sehr lange Fasern, 
die den Sehlappen eine stark verlangerte Form verleihen. Die Kreuzung 
dieser Fasern (aK) befindet sich unweit von der Medulla externa (Me, 
Abb. 11). Dieser Teil besteht, wie dies aus der Zeichnung ersichtlich ist, 
aus zwei leicht erkennbaren Schichten und einer dritten, die schwerer aus- 
zusondern ist. Die von der Medulla externa zur Medulla interna ziehenden 
Fasern sind nicht lang, da die Entfernung zwischen diesen zwei Seh- 
massen eine sehr geringe ist. Die innere Kreuzung der Fasern zwischen 
Medulla externa und interna tritt ziemlich deutlich auf. Die Medulla 
interna ist bei L. cervus in zwei Teile zerspaltet. Hanstrom findet mit 
Recht, dafs solcher Bau tiberhaupt allen Kafern eigen sei. Ob jedoch 


1 Kinige meiner Larven waren schon im Ubergang ins Puppenstadium begriffen. 
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hier eine vollstaéndige Spaltung vorliegt, kann ich nicht sicher behaupten. 
Auf meinen Praparaten sind beide Teile deutlich sichtbar. Sie sind den 
entsprechenden Teilen ahnlich, welche Domingo Sancuez fiir Lepi- 
-dopteren beschrieben hat. Ich nenne sie also nach diesem Autor Koco 
ovoideo“ und ,,Foco laminar“. Die auBere Kérnerschicht der Medulla 
externa ist auf den ungefahr wagerechten Schnitten des Sehlappens 
leicht zu erkennen. Sie ist aus kleinen Zellen (Ze) zusammengesetzt, die 
im unteren Teil des Sehlap- Fl hZ OK 

pens zahlreicher werden. Die 
anderen Ko6rnerschichten 
von Medulla interna und 
externa bilden zwei Zellen- 
gruppen mit Zellen von ver- 
schiedener GroBe. Eine von 
ihnen (vZ) befindet sich im 
vorderen Teil, die andere 
(hZ) im hinteren Teil des 
Sehlappens. Die gréBeren 
Zellen in der vorderen Gruppe 
sind unweit des Foco ovoideo 
gelegen. Die Zellen der hin- 
teren Gruppe zerfallen sehr ; 
Die Le ethno ue, AMGiok duck den Seninppen, ucktung aut” 
Die kleineren befinden sich Abb. 22 I,) x 35. 
medialwarts, die grdBeren 

naher des Randes des Sehlappens. Auf der Abbildung (Abb. 11) des 
Schnittes sind eigentlich nur die kleineren Zellen sichtbar. 

Von den vom Sehlappen nach dem Protocerebrum zu abgehenden 
Biindeln ist dasjenige, welches von der Medulla externa abgeht, das groBte. 
Dieses Biindel verlauft zwischen Foco laminar und Foco ovoideo. Ein 
ahnlicher Verlauf der Fasern zwischen zwei Teilen der Medulla interna 
tritt wahrscheinlich iiberhaupt bei allen Kafern auf. Jedenfalls beschrieb 
BRETSCHNEIDER bei Cetonia aurata wahrscheinlich analoge, auf dieselbe 
Weise von der Medulla externa abgehende Fasern. Die Zellen, welche diese 
Fasern entsenden, befinden sich in der Gruppe der obenerwahnten groBeren 
Zellen im vorderen Teil des Sehlappens. Zweifellos kénnen sie den von 
ZAWARZIN beschriebenén Zellen gleichgestellt werden, welche sich eben- 
falls im vorderen Teil des Sehlappens bei der Aeshna-Larve befinden. 
Diese Zellen geben nach ZAWwARZIN einerseits Dendriten nach Medulla 
externa und anderseits Neuriten nach dem Protocerebrum ab. Von 
anderen Faserbiindeln, welche vom Sehlappen - Protecerebrum bei 
L. cervus sowie bei anderen von mir untersuchten Kafern ziehen, gelang 
es mir noch zwei auszusondern. Beide gehen von der Medulla interna ab. 
Das eine, dickere, verlauft vom Foco ovoideo nach vorne, das zweite, 


76 H. Jawtowski: 


diinnere nach hinten. Wahrscheinlich kommt dieses letztere Biindel teil- 
weise ausdem Foco laminar und zum Teil aus dem Foco ovoideo. Obwohlich 
nicht nachzuforschen vermochte, aus welchen Zellen die Fasern stammen, 
nehme ich an, daB hier die Angaben von ZAWARZIN zutreffen diirften, 
nach denen die Zellen, welche Fasern nach dem Protocerebrum ent- 
senden, sich ebenfalls im hinteren Teil des Sehlappens, in der Nahe der 
Protocerebralloben befinden. Diese Zellen sind auf der Zeichnung von 
ZAWARZIN vermerkt worden (Il. c. Taf. II). 


Protocerebrum. 

Zwecks genauer Bestimmung der inneren Gehirnteile sei gleich ge- 
sagt, daB ich den oberen Gehirnteil die Partie nenne, welche sich ungefahr 
zwischen den Bechern und den Enden der riicklaufigen Stiele be- 
findet. Als vorderen bezeichne ich 
den Gehirnteil von der Seite der 
riicklaufigen Stiele und als den 
hinteren denjenigen von der Seite 
der Stiele. Nebenbei sei bemerkt, 
daB diese Einteilung nicht ganz der 
natiirlichen Lage des Gehirnes in 
der Chitinkapsel entspricht. 

Das Protocerebrum sowie das 
ganze Gehirn von L. cervus ist mit 
einer ziemlich harten Hirnhaut — 
(Neurilemm) bedeckt (Im; Abb. 12). 

Die Hirnhaut von D. marginalis 
ee loMiiteer Cos eee dureh und ©. laterimarginalis weicht 
Abb. 22 I). etwas von derjenigen bei L. cer- 

vus ab. 

Von den zum Protocerebrum gehérenden Zellen befinden sich bei 
L. cervus abnlich wie bei anderen Kafern die gré8ten in der Pars inter- 
cerebralis. Die Lage der Pars intercerebralis hat Hotstr genau _ be- 
zeichnet. Diese Zellen (Z) sind bei L. cervus (Abb. 12) und O. nasicornis 
weniger groB als bei D. marginalis oder C.laterimarginalis (Abb. 13). 
Auch untereinander weisen sie keine so starke Groéenunterschiede auf 
als dies bei den von mir untersuchten Vertretern der Familie Dytiscidae 
der Fall ist. Bei allen von mir untersuchten Kafern stimmt die Anord- 
nung der Zellen der Pars intercerebralis ungefahr mit den diesbeziiglichen 
Angaben von BRETSCHNEIDER tiberein. Jedoch die Lage der gréBeren 
Zellen im Verhaltnis zu den kleineren unterliegt Anderungen bei ver- 
schiedenen Familien. Was die anderen Zellen betrifft, welche das Proto- 
cerebrum bedecken und welche BrEerscHNEIDER orale, laterale und 
ventrale Zellen nennt, so bedecken sie das Protocerebrum bei L. cervus 
ohne abgegrenzte Gruppen zu bilden. und flieBen auch mit den Zellen 
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der Pars intercerebralis zusammen (Abb. 14). Die dickste Schicht bilden 
sie von hinten. Die Leitungsbahnen, welche diesen Zellen entspringen, 


sind bei den Kafern sehr wenig un- 
tersucht worden. Ich vermochte 
nicht alle nachzuforschen und werde 
auf sie im weiteren noch zuriick- 
kommen. 

Die Kommissur (K ), welche die 
rechte und linke Halfte der Proto- 
cerebralloben (Pl) miteinander 
verbindet, ist bei L.cervus (Abb. 15) 
kiirzer und mehr gebogen als bei 
D. marginalis und C. laterimargi- 
nalis. AuBerdem ist sie bei L. 
cervus ganzlich mit Zellen der Pars 
intercerebralis bedeckt, was aber 
bei den zwei anderen genannten 
Arten nicht der Fall ist. 

Im vorderen Teil des Gehirnes, 
etwas unterhalb des Endes des 
ricklaufigen Stieles befinden sich 
bei Z. cervus und auch 
bei anderen Kafern die 
sog. optischen Kerne 
(Op; Abb. 16, 18, 25). 
Diese Kerne waren bis 
jetzt bei den Kafern 
noch nicht bekannt. Sie 
wurden zum erstenmal 
von VIALLANES bei Hy- 
menopteren und spater 
bei einigen Orthopteren 
beschrieben. Die optischen Ker- 
ne weisen einen glomerulésen 
Charakter auf, bei Kafern sind 
es ziemlich langliche Gebilde, 
und sehen auf den Sagittal- 
schnitten des Gehirnes aus als 
ob sieaus zwei Teilen zusammen- 
gesetzt seien. 

Die Briicke hat bei L. cervus 
(Abb. 15) eine weniger gestreckte 


Abb. 14. 


Abb. 13. C. laterimarginalis — Wisenhima- 
toxylin, Schnitt 5 ~ dick durch das Gehirn 
(ungefaihre Richtung auf Abb. 22 J7J). x 45. 


L. cervus — Schnitt in der Becherglomerulen- 


ebene (Richtung auf Abb. 22, J,). 


Abb. 15. L. cervus — Schnitt durch die Briicke 
etwas oberhalb der o. optischen Kommissur 


(ungefahre Richtung auf Abb. 22, J). 


Gestalt als bei D. marginalis und C. laterimarginalis. Zweifellos ist eine 
Verbindung der Briicke mit den optischen Zentren vorhanden. Namlich 
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dort, wo sich die Enden der Briicke am meisten der oberen optischen 
Kommissur naihern, machen sich sehr kleine Faserbiindel erkennbar, 
welche die Kommissur mit der Briicke verbinden (Vk). Dagegen ist 
die Verbindung der Briicke 
mit den Antennalglomeruli, 
soweit sie tiberhaupt existiert, 
bei weitem nicht so deutlich, 
wie es HoxstE beschreibt. 
In meinen Praparaten habe 
ich keine solche Verbindungen 
gefunden, und konnte nur 
feststellen, daB bei DL. cervus 


Abb. 16. Abb. 17. 


Abb. 16. L. cervus — Casa Imprag., Gehirnschnitt 5 » dick durch den oberen, dem Seh- 
lappen naher gelegenen Teil des Stieles und durch die Antennalglomeruli (Richtung ein 
wenig sagittal) x 50. 

Abb. 17. O. nasicornis — ungefihr sagittaler Schnitt langs des Riechstrangs. 


und O. nasicornis die vom Deutocerebrum zu den Becherglomeruli 

ziehenden Faserbiindel sehr nahe der Briicke verlaufen (Abb. 17). 
Etwas unterhalb der Briicke, noch weiter nach hinten dem Gehirn 

zu, befindet sich ein sehr dickes Faserbiindel. Es ist die obere optische 


Abb. 18. L. cervus — schematische Darstellung des Verlaufs der unteren und oberen optischen 
Kommissur und der Lage der optischen Kerne, 


Kommissur (oK). Sie verlauft dicht an der Hinterwand des Gehirnes. 
In BretscHNEIDERs Beschreibung blieben die optischen Kommissuren 
fast vollig unberiicksichtigt und HotsrE gibt ihren Verlauf ganz fehler- 
haft an. Die obere optische Kommissur ist vor allem die Verlangerung 
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des Biindels, welches von der Medulla externa abgeht, Méglicherweise ziehen 
aber auch durch diese Kommissur Fasern, welche aus der Medulla interna 
kommen. Die Kommissur ist auf allen Priparaten meiner Kafer sichtbar. 
Nach Kenyon hat sie bei 
Bienen ihren Ursprung inder 
Medulla interna und nicht 
externa, Die untere optische 
Kommissur (uk) ist die 
Verlangerung des Biindels, 
welches von der Medulla in- 
terna ausgeht. Sie verlauft 
ebenfalls im hinteren Teil des 
Protocerebrum und umgibt 
die Balkenenden. Auf der 
vorderen Seite des Gehirnes 
befindet sich noch ein Faser- 
biindel, welches wie gesagt 
vom Foco ovoideo abgeht. Dieses Biindel (V) vermittelt die Verbin- 
dung der optischen Kerne mit den Sehorganen. Der Verlauf aller er- 
_wahnten Nervenbahnen ist auf der schematischen Zeichnung (Abb. 18) 
ersichtlich worden. Was die 
Verbindungen der _ pilzfor- 
migen K6rper mit den Sin- 
nesorganen betrifft, so sind 
von ihnen am besten die 
Riechstrange (Rs; Abb. 19) 
entwickelt. Sie sind aus 
Neuriten gebildet, welche 
von den Deutocerebralzellen 
nach den Becherglomeruli 
zu verlaufen. Bei L. cervus 
und O. nasicornis, sowie 
wahrscheinlich auch bei an- 
deren Kafern gibt dieses 
Biindel Verdstelungen ab 
(VR). Die Verastelungen 
richten sich nach den auBe- 


ren Antennalglomeruli 20 41), 99, 1D. marginalis — Aurunsche Methode nach 


und treten wahrscheinlich  Horsrs, Schnitt 5 dick durch den oberon Gehirn- 
i i mei ‘ - il fihre Richtung auf Abb. 22, ) x 50. 
in sie hinein, obgleich dies _—**!! ("nse 


auf den Praparaten sich sek 
nicht nachwéeisen lie8. Uber das Auftreten von Riechbahnen bei Kafern 
hat unter anderen auch BRETSCHNEIDER geschrieben. Auf meinen 
Praparaten von L. cervus und O. nasicornis konnte ich jedoch die von 


Abb. 19. O. nasicornis — schematische Darstellung 
der Riechbahnen, 
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diesem Autor angefiihrten Fasern nicht finden, welche in entgegen- 

gesetzter Richtung, d. h. von den Zellen der Pars intercerebralis zu den 

Antennalglomeruli verlaufen. Die den Zellen der Pars intercerebralis 

entspringenden Fasern verlaufen zwar sehr nahe von der oberen Partie 

des Riechstranges, aber sie gelangen nur bis zum Zentralkérper, wo sie 
abrupt umkehren und von oben diesen Gehirnteil bedecken. Diese Fasern 
bilden den sog. aboralen Strang, welcher auf den Zeichnungen von 

Hoste (l.c. H,; H,) dargestellt worden ist. Die obenerwéhnten, von ~ 
BRETSCHNEIDER fir T. moli- 
tor und P. americana ange- 
gebenen Verbindungen der 
Antennalglomeruli mit den 
Fasern, welche aus den Zellen — 

OK der Pars intercerebralis kom- 
men, hat auch HANsTROM 
nicht gefunden. 

Ei Die Verbindungen der pilz- 
formigen K6rper mit den 
Sehorganen sind schwerer 
nachzuforschen. Bei Ima- 

Pp ginesstammen wahrscheinlich 
die von den Sehlappen in die 
Becher verlaufenden Fasern 
wenigstens teilweise aus der 
oberen optischen Kommissur. — 
Auf der AuBenseite des Be- 


Abb. 21. C. laterimarginalis— Hisenhimatoxylin, chers (Abb. 19) ist noch ein 
Schnitt 5 u dick durch das Gehirn (ungefaihre 2 & 
Richtung auf Abb. 22, ZZ) x 40. eintretendes Faserbiindel (S) 


deutlich sichtbar, woher je- 
doch die Fasern des Biindels kommen, vermochte ich nicht nachzu- 
forschen. Nach Kenyon existieren mehrere Verbindungen der Riech- 
und Sehorgane mit den pilzférmigen Kérpern. Wahrscheinlich stammt 
das obenerwihnte Faserbiindel ebenfalls von einem dieser Sinnes- 
organe. 

Im vorderen Teil des Protocerebrum gehen Fasern von den Zellen 
der Pars intercerebralis und vor allem von den gré8ten von ihnen, den 
Riesenzellen (Z) zu den Schlundkonnektiven ab (Abb. 12, 13). Diese 
Fasern bilden Biindel (KF), welche sich kreuzen, was ich nicht nur 
bei L. cervus sondern auch bei allen von mir untersuchten Kafern, 
ebenfalls bei D. marginalis (Abb. 20) festgestellt habe. Bei der letzt- 
genannten Art gehen die sich kreuzenden Fasern viel weiter auseinander 
als bei L. cervus und O. nasicornis. HoustE hat bei D. marginalis keine 
Kreuzung dieser Fasern festgestellt. Nach der von ihm beigefiigten 
Zeichnung (I. c. S,) zu urteilen, hatte dieser Autor etwas andere Fasern 
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vor sich als ich und BREeTscHNEIDER, welcher ebenfalls behauptete, daB 
solche Kreuzungen bei den von ihm untersuchten Insekten auftreten. 
Das Hauptbiindel, welches von den erwahnten Zellen der Pars inter- 
cerebralis nach den Schlundkonnektiven verlauft, befindet sich vor, 
und nicht hinter dem Zentralkérper. Ahnlich verlaufende Fasern, wie 
sie Hoxstx auf der zitierten Zeichnung vermerkt hat, ndmlich solche, 
die den Zellen der Pars intercerebralis entspringen und hinter den Zentral- 
kérper treten, habe ich ebenfalls auf Sagittalschnitten von DL. cervus 
und O. nasicornis gefunden. Es sind jedoch nur wenige Fasern und ihr 
weiterer Verlauf unterhalb des Zentralkérpers ist schwer nachzupriifen. 
Die von den Riesenzellen der Pars intercerebralis zu den Schlundkonnek- 
tiven abgehenden Fasern kreuzen sich zweifellos nicht nur bei Kafern, 
sondern bei allen Insekten (HansTROm gibt diese Fasern fiir P. ameri- 
cana auf seiner Zeichnung 385 als ungekreuzt an). Was die Funktionen 
dieser Zellen anbelangt, so scheint mir die Vermutung von Brun richtig, 
daB hier motorische Zellen vorliegen. 

Abnlich wie BRETSCHNEIDER und Hotste habe ich auf den Praparaten 
meiner Exemplare Einstré6mungen von anderen Zellen der Pars inter- 
cerebralis in die Briicke und den Zentralk6rper gefunden. Auf sagittalen 
oder ungefahr sagittalen Schnitten sind bei allen meinen Kafern sehr 
deutliche Einstr6mungen (£1) sichtbar, welche aus den im Hinterteil 
des Protocerebrum befindlichen Zellen und zum Teil auch aus den Zellen 
der Pars intercerebralis stammen. Die EinstrO6mungen ziehen nach 
unten, anfanglich in der Richtung der Stiele, dann aber gehen die Fasern 
nach verschiedenen Richtungen auseinander. Ich fiige eine Abbildung 
dieses Gehirnteiles von C. laterimarginalis bei (Abb. 21), wo sie be- 
‘sonders gut zu sehen sind. Bei L. cervus habe ich auch Fasern gefunden, 
welche unmittelbar von diesen Zellen zu den Schlundkonnektiven 
ziehen. Auf ungefahr horizontalen Schnitten (Abb. 23) lassen sich 
Einstromungen (H) bemerken, welche ungeféhr in der Richtung der 
optischen Kerne verlaufen. Nach der Zeichnung von KUHLE zu ur- 
teilen (1. c. 18), beobachtete dieser Autor wahrscheinlich ahnliche Kin- 
strémungen bei Forficula auricularia, obwohl er dort keine optische 
Kerne fand. 

Von den im vorderen und oberen Teil des Protocerebrum befindlichen 
Zellen gehen kleine Faserbiindel ab, welche in die Protocerebralloben 
eintreten. Die Biindel sind bei den von mir untersuchten Reprasen- 
tanten der Familie Dytiscidae besser ausgebildet als bei L. cervus und 
O. nasicornis. 

Der Bau des Zentralkérpers und seiner Verbindungen mit anderen 
Gehirnteilen stimmt nach meinen Angaben in allen wesentlichen 
Ziigen mit der Beschreibung von HoLsTE tiberein. Hine Ausnahme 
bildet das Verhiltnis des Zentralkérpers zur parosmetischen Masse 
(Dorsalmasse, Lobe dorsal). Wie ich namlich im weiteren erklaren werde, 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd, 32. 6 
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darf die von Brrer, BRETSCHNEIDER und HoLsTE angegebene paros- 
metische Masse den entsprechenden Gehirnpartien, welche VIALLANES 
und andere Autoren fiir andere Insekten beschreiben, nicht gleichgestellt 
werden. Ich habe auch an den von Hotsts auf seiner Zeichnung (I. c. H;) 
vermerkten Stellen die Zellen nicht gefunden, wenigstens nicht bei 
L. cervus und O. nasicornis, deren Fasern die ,,dorsale Kommissur der 
parosmetischen Masse“ bilden sollen. Die Kommissur selbst ist gut sicht- 
bar. Sie zieht im oralen Querstrang (Or), welcher unter dem Zentral- 
kérper verlauft. Der orale Querstrang besteht aus verschiedenen Fasern, 
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Abb. 22. 7, L. cervus ungefaihre Schnittrichtungen auf Abb. 11, 14, 15, 23. I, L. cervus — 

ungefaihre Schnittrichtung auf Abb. 12. ZZ O. nasicornis — ungefahre Schnittrichtung auf 

Abb. 24. IIT C. laterimarginalis — ungefihre Schnittrichtungen auf Abb. 13, 21. IV D. 

marginalis — ungefiihre Schnittrichtung auf Abb. 20. Die Flache des Schnittes verlauft 
schrig zur Abbildung. IV. 


von denen einige auf der Zeichnung (Abb. 24) ersichtlich wurden. Sie 
sind wahrscheinlich mit den Fasern analog, welche in den Zentralk6érper 
eintreten und von Hansrro6m fiir P. americana auf Fig. 385 angegeben 
wurden. Der aborale Querstrang ist bei DL. cervus und O. nasicornis 
zweifellos schwacher als bei D. marginalis entwickelt. 

Die Kinteilung des Zentralkérpers ist bei Kafern tiberhaupt wenig 
deutlich ausgepragt, weniger deutlich iibrigens als bei Orthopteren, was 
ich auf meinen eigenen Praparaten von Gryllotalpa vulgaris und Gryllus 
domesticus feststellen konnte. Die kleine, ventral vom Zentralkérper 


gelegene Glomerulimasse (O;) ist bei allen untersuchten Kafern ungefahr 
gleich (Abb. 13: 23). 
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Etwas unterhalb des Zentralkorpers, zu dessen beiden Seiten, befin- 
den sich kleine Lappen (M; Abb. 24, 25), welche in bezug auf ihre 
Lage und in bedeutendem MaBe ened auf ihre Verbindungen am 
meisten an die von VIALLANES als Nebenlappen (lobe latéral) beschrie- 


benen Gebilde erinnern. Die Lage 

dieser Lappen bei den Kafern und ihr 2 = 

Verhaltnis zu anderen Gehirnteilen ad 

habe ich auf einer ganzen Reihe in a 

verschiedenen Richtungen des Ge- 

hirnes verlaufender Schnitte unter- cme 

sucht. Sie gehdren zweifellos dem \ Dg es 

Protocerebrum an. Ganz fehlerhaft 

haben BErIER, BRETSCHNEIDER und pp. 93. 1, cervus — Schnitt ne der 

HoustE diese Lappen mit der paros- Hinstromungen, welche in der Richtung 
‘ P oe der optischen Kerne verlaufen (Richtung 

metischen Masse identifiziert. Ob- auf Abb. 22, I,). 

wohl die parosmetische Masse schwer 

vom Protocerebrum abzugrenzen ist, so befindet sie sich doch im Deuto- 

cerebrum, wie dies VIALLANES angibt. 


Deutocerebrum. 


Das Deutocerebrum ist mit Zellen (Dz) bedeckt, welche den Spalt 
zwischen ihm und dem Protocerebrum ausfiillen (Abb. 16). Die Zellen 


Abb. 24. O. nasicornis — Casa impridg., Schnitt 5 dick durch das Gehirn (ungefihre 
Richtung auf Abb. 22, IZ) x 45. 


bilden die dickste Schicht im Vorderteil und auf den Seiten des Gehirnes. 
Sie gehéren teilweise dem Proto- und teilweise dem Deutocerebrum an. 
Von manchen dieser Zellen gehen Fasern-Dendriten ab, die in die riick- 
laufigen Stiele eintreten. Die gréBten der Zellen entsenden wahrscheinlich 
Neuriten, welche die Balken umgeben und nach den Schlundkonnektiven 
hinabsteigen. Von den anderen auf dem Deutocerebrum befindlichen 
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Zellen lassen sich deutlich Gruppen aussondern, welche Faserbindel 
ins Innere der Antennalglomeruli entsenden. Ahnliche Zellengruppen 
sind schon bei anderen Insekten beobachtet worden. 
Die Verbindung des Proto- und Deutocerebrum kommt im Hinter- 
teil des Gehirnes zustande, wo zwischen den beiden Hemispharen verlau- 
fende Querkommissuren sichtbar sind. Die parosmetische Masse (Do) 
befindet sich hinten, hinter dem Nebenlappen, wie dies aus den Zeich- 
nungen zu sehen ist (Abb. 25, 16). Als parosmetische Masse _be- 
zeichne ich den Teil, welcher un- 
mittelbar mit den Antennalglomeruli 
verbunden ist. VIALLANES hat in 
seinen diesbeztiglichen Beschrei-_ 
bungen und Zeichnungen deutlich 
betont, daB die parosmetische Masse 
mit den entsprechenden Antennal- 
glomeruli in Verbindung steht. Da- 
gegen haben HoxtsTeE und BrReEt- 
SCHNEIDER in ihren Beschreibungen 
der Teile, welche sie fehlerhaft als 
parosmetische Masse bezeichneten, 
keme Verbindungen mit den ent- 
sprechenden Antennalglomeruli fest- 
gestellt. Bei den Kafern ist die pa- 
rosmetische Masse nicht sehr grof. 
Die Antennalglomeruli sind bei der 
Familie Scarabeidae und bei L. 


Abb. 25. Schematische Darstellung der P 
wichtigeren Gehirnteile und des Verlaufs cervus gut entwickelt (Abb. 16, 24). 
der Wurzeln einiger Nerven bei Wasser- ry ci s . 

kafern, vor allem bei D. marginalis, von Uber die Verbindungen dieser Glo- 
Seitenansicht. (In Wirklichkeit ist der meruli mit den Becherglomeruli 
Corpus centrale vor den Stiel nicht : 4 

so stark vorgeschoben, wie es auf der habe ich schon vorher geschrieben. 


Zeichnung ersichtlich ist.) Es mag hier noch hervorgehoben 


werden, da die Fasern aus den An- 
tennalglomeruli in mehreren Biindeln ausgehen. Einige von ihnen (KR; 
Abb. 19) treten in die entgegengesetzten Riechstrainge ein. Demnach 
enthalt der Riechstrang zum Teil schon gekreuzte Fasern. Diese Teil- 
kreuzung der Fasern, obwohl von einem etwas abweichenden Verlauf, 
beschreibt ebenfalls Hanstr6m fiir P. americana. Der Verlauf dieser 
Fasern von den Deutocerebralzellen im Inneren der Antennalglomeruli 
stimmt ebenfalls mit der Beschreibung von Hansrrom fir P. ameri- 
cana tiberein. Ich habe auf meinen Praparaten das Biindel gefunden, 
welches die Verbindung der beiden Antennalglomeruli vermittelt (Va) 
und welches der obengenannte Autor fiir P. americana angibt. Ho.srEs 
Zeichnung (l.c. Abb. 8) illustriert den Verlauf der Nervenbahnen in 
diesen Gehirnteilen bei Kafern auf sehr ungenaue Weise. 
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Die antennalen sensiblen Nerven (N ) bilden die dickste Schicht von der 
auBeren Seite der Glomeruli olfactores, auf dieser Seite verlaufen wahr- 
scheinlich auch alle motorischen Nerven. Die Herkunft und der Verlauf 
dieser Fasern ist jedoch nicht ganz klar. Nach BRETSCHNEIDER (Bd. 52) 
zu urteilen kénnen die Zellen, welche motorische Fasern zur Antenne 
abgeben, sich bei Insekten nicht nur im Deutocerebrum aber auch im 
Protocerebrum befinden. Bei Hydrophilidae und Dytiscidae, wo die 
Antennalnerven aus dem Deutocerebrum getrennt von den Labro- 
frontalnerven ausgehen und daher sich leichter nachforschen lassen, 
habe ich zwischen den zur Antenne ziehenden Nerven ein Nervenbiindel 
gefunden (Nv; Abb. 25), das seinen Ursprung in den Schlundkonnektiven 
hat. Demnach befinden sich also die Zellen, welche die Fasern ent- 
senden, iiberhaupt auBerhalb des eigentlichen Gehirnes. Das Biindel 
tritt aus dem Gehirn von dessen 4uBerer Seite aus, zusammen mit anderen 
Antennalnerven, wahrscheinlich mit motorischen Fasern N. a. acces- 
sorius. Ein ahnliches in die Antenne eintretendes Faserbiindel habe ich 
ebenfalls bei der Larve 7’. molitor gefunden. Wahrscheinlich treten die 
Fasern, welche die Antenne mit dem Unterschlundganglion verbinden, 
bei allen Insekten auf. 

Nach Ho.tste besitzt der N. tegumentalis seinen Ursprung im Deuto- 
cerebrum. Jedoch schon HANSTROM meinte, da der analoge N. tegu- 
mentarius bei den Insekten nicht im Deutocerebrum, sondern im Trito- 
cerebrum wurzelt. Meine Untersuchungen veranlassen mich mit voller 
Sicherheit zu behaupten, daB dieser Nerv (Nt; Abb. 25) ebenfalls in den 
Schlundkonnektiven wurzelt. Bei D. marginalis geht er fast zusammen 
mit den bis jetzt unbekannten, in die Antenne eintretenden Nervenfasern 
aus und teilt sich in der Gegend des Deutocerebrum. N. tegumentarius 
verlauft dicht vor dem Verlassen des Gehirnes nahe an dessen Oberflache. 

Mit der Herkunft der Labrofrontalnerven, welche bei L. cervus und 
den Scarabeidae durch das Deutocerebrum ziehen, befasse ich mich im 
nachsten Abschnitt. 


Tritocerebrum. 


Das Tritocerebrum zeichnet sich bei L. cervus und O. nasicornis durch 
nichts besonderes aus. Die Zellen, welche das Deutocerebrum von oben 
und von den Seiten umgeben, dringen auch unter das Deutocerebrum 
ein. Das ganze Tritocerebrum besteht eigentlich fast ausschlieBlich aus 
Nervenbahnen. Die Tritocerebralglomeruli (7g; Abb. 25) sind sehr 
schwach ausgebildet. Es sind eigentlich nur ein wenig anders als das 
umgebende Neuropilem gefarbte Stellen. Pabst 

Bei allen Hydrophilidae und auch bei 7. molitor ist das Tritocerebrum 
gut entwickelt. Bei D. marginals sind Nervenbahnen sichtbar, welche 
von den zwischen dem Deuto- und Tritocerebrum befindlichen Zellen 
nach der Richtung der Schlundkonnektive verlaufen. Die Tritocerebral- 
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glomeruli (7g) sind bei diesen Arten auch besser entwickelt als bei den 
Vertretern der Familie Scarabeidae. Am besten ausgebildete Tritocere-_ 
bralglomeruli treten bei H. piceus und 7’. molitor auf. Sie sind bedeutend 
kleiner als die Antennalglomeruli. Uberhaupt unterscheiden sich die 
Tritocerebralglomeruli sehr stark von den Antennalglomeruli. Im Ver- 
gleich mit den Orthopteren sind die Tritocerebralglomeruli der Kafer 
viel schwacher ausgebildet — mdglicherweise sind es auch nicht ganz 
analoge Gebilde. 

Besondere Aufmerksamkeit verdient der Labrofrontalnerv (L, F). 
Bei Scarabeidae li&t sich der Verlauf dieses Nerven nur sehr schwer 
erforschen. Dagegen ist er bei Hydrophilidae (Abb. 25) bedeutend leichter 
zu erkennen. Im Widerspruch zu viele Angaben iiber Kafer und auch 
iiber einige andere Insekten, wurzelt dieser Nerv gar nicht, oder héch- 
stens nur mit wenigen Fasern im Tritocerebrum, sondern er hat vielmehr 
seinen Ursprung in den Schlundkonnektiven, also zweifellos auBerhalb 
des eigentlichen Gehirns. Nach dem Verlassen der Schlundkonnektiven 
verjiingt sich der Labrofrontalnerv heftig und andert etwas seine Richtung, 
dann erweitert er sich bedeutend und verlauft geradlinig bis zum Aus- 
gang aus dem Tritocerebrum. Nur die betrachtliche Erweiterung, welcher 
der Labrofrontalnerv nach dem Verlassen der Tritocerebralglomeruli 
unterliegt, diirfte vielleicht darauf hinweisen, daB sich dem Biindel, 
welches von den Schlundkonnektiven kommt, im Tritocerebrum neue 
Fasern zugesellen. Wie bekannt teilt sich der Labrofrontalnervy nach 
dem Verlassen des Gehirnes in zwei Nerven: den labralen und den fron- 
talen. Es mag nicht unméglich sein, daB der eine von ihnen im Trito- 
cerebrum und der zweite, wie gesagt, auBerhalb des Gehirnes wurzelt. 
Mehr wahrscheinlich scheint mir jedoch die Annahme, daB beide Nerven 
ihren Ursprung auBerhalb des Oberschlundganglions haben. Aus meinen 
Untersuchungen diirfte hervorgehen, daB die labrofrontalen, also sym- 
pathischen Nerven aus Zellen kommen, die auBerhalb des Gehirnes ge- 
legen sind. 

Auf Grund der gegenwartigen Angaben ist schwer zu sagen, welche 
der untersuchten Kafer-Imago das best ausgebildete Gehirn besitzt. 
Das Gehirn von L. cervus scheint jedoch in dieser Hinsicht eine der 
niedrigeren Stellungen einzunehmen, vor allem deswegen, daB es im Ver- 
gleich mit den Gehirnen anderer Kafer sehr klein im Verhaltnis zur 
gesamten KorpergroBe ist. 


Kiferlarven, insbesondere Larve O. nasicornis. 

Die von mir untersuchten Larven QO. nasicornis befanden sich in den 
letzten Larvalstadien. Das Gehirn der Larve (Abb. 26) ist kleiner als 
dasjenige der Imago. Wenn wir die Sehlappen mitzdhlen, wird dieser 
Unterschied selbstverstiindlich noch gréBer. Das Gehirn der Larve 
nimmt in der Chitinkapsel eine ahnliche Lage wie bei der Imago ein. 
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Nach Micuens verlassen der Antennal- und der Labrofrontalnerv zu- 
sammen das Gehirn und trennen sich voneinander auf einer gewissen 
Entfernung von diesem. Bei meinen Exemplaren sind die Nerven eigent- 
lich schon dicht am Gehirn oder gleich nach seinem 
Verlassen getrennt. AuBer den genannten Nerven 
habe ich bei meinen Exemplaren noch ein Nerven- 
paar (No; Abb. 26) gefunden, welches etwas hdher 
als die Antennalnerven abgeht. MicHEeis erwaihnt 
diese Nerven tiberhaupt nicht. 

Aus der Zeichnung, welche die wichtigeren von 
mir festgestellten Gehirnteile der Larven darstellt, 
tritt deutlich hervor, dai die pilzférmigen Kérper Na 
der Larve (Abb. 27) etwas von diesen Organen bei Koow® 
der Imago abweichen. Die Becher sind weiter von- we 
einander entfernt und mehr gerundet als bei der ee ee ere, 

< arve das Gehirn 
Imago, wo sie quergestreckt sind. Die Becherzellen _von Seitenansicht. 
legen sich nicht in so flache Gruppen, wie bei der 
Imago. Der riicklaufige Stiel und die Balken sind deutlich doppelt. 
Die Asymmetrie kann stairker ausgeprigt sein. Am deutlichsten sind 
die Riechstrange und die Kommissuren zu erkennen, welche die linke 
Hemisphare mit der rech- 
ten verbinden. Auf den 
Seiten des Protocerebrum 
befinden sich Zellenan- 
haufungen (Oc), aus 
welchen sich die Seh- 
lappen entwickeln. BRET- 
SCHNEIDER hat diese Zel- 
len bei der Larve Cetonia 
aurata beobachtet. Es 
mag noch hervorgehoben 
werden, daf das obener- 
wahnte Nervenpaar bei , 
der Larve O. nasicornis No-ff ve S/o v 

| 


Wo 


von diesen Zellenanhau- 

fungen ausgeht, obwohl = Wa 
bei O. nasicornis keine Le 
Ss ehorgane bekannt sind. Abb. 27. O. nasicornis, Larve — schematische Darstellung 
(Von den Zellengruppen, der wichtigeren Gehirnteile von der vorderen Seite. 
die ungefahr an derselben nee a 

Stelle gelegen sind, nehmen bei T'. molitor die mit anderen Nerven das 
Gehirn verlassenden Ocellarnerven ihren Anfang.) Moéglicherweise sind 
dies rudimentare Nerven. Es ist nicht unwahrscheinlich, dafi bei Larven 
der obenerwahnten Art infolge ihrer Lebensbedingungen die Augen 
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verloren gehen (sie leben unter einer Schicht von Erde und Holz), Beispiele 
sind namlich bekannt, da& Kaferlarven und Imagines, welche z. B. in 


Abb. 28. O. nasicornis, Larve — 
schematische Darstellung der 
wichtigeren Teile der unteren 
Gehirnpartie vonSeitenansicht. 


Héhlen leben, keine Augen haben, obwohl — 
ihnen anverwandte, auf der Erde lebende 
Arten diese Organe besitzen. 

Das Protocerebrum der Larve von O. nasicor- 
mis unterscheidet sich von demjenigen der 
Imago vor allem durch den Mangel an Briicke. 
Nur bei einigen Larven habe ich sie spuren- 
weise vorgefunden. Aufmerksamkeit verdient 
ebenfalls die Tatsache, daB bei diesen Larven 
an der Stelle, wo sich der Zentralkérper be- 
finden sollte, eine breite Kommissur (CK) 
zu sehen ist, die wahrscheinlich der Oral- 
querstrang entspricht. Als Zentralk6rper 
kénnte man wohl die Verdichtungen in den 


mittleren Partien dieser Kommissur betrachten. Es waren allerdings 
nur Anlagen des Zentralkorpers. 
Der Nebenlappen ist schwacher entwickelt als bei der Imago. Das 


Deutocerebrum weist keine 
besonderen Merkmale auf. 
Die Antennalglomeruli sind 
etwas kleiner als bei der 
Imago. Die Antennalnerven 
(NV; Na; Abb. 27, 28) ziehen 
anfanglich nach unten und 
biegen dann dicht vor dem 
Verlassen des Gehirnes nach 
vorne um. Gleich bei dieser 
BiegunggehtderLabrofrontal- 
nerv aus. Ahnlich wie bei der 
Imago entspringt dieser Nerv 
nicht demTritocerebrum, son- 
dern kommt aus den Schlund- 
konnektiven (Abb.28). Das 
Tritocerebrum ist mehr in 
die Lange gestreckt. Ich habe 
auch keine. eigentlichen Tri- 
tocerebralglomeruli gefunden, 


Abb. 29. Tenebrio molitor, Larve — schematische und anstatt derer riur ein et- 
Darstellung der wichtigeren Gehirnteile von der was mehr verdichtetes Neuro- 


Vorderseite. 


pilem festgestellt. 


Geringere Verschiedenheiten zwischen dem Gehirn der Imago und 
der Larve finden wir bei 7’. molitor (Abb. 29). Sowohl Briicke als Zentral- 
k6rper sind hier bei der Larve vorhanden, obwohl in viel kleinerem Aus- 
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maf als bei der Imago. Der Zentralkérper (C) besteht eigentlich nur 
- aus einem Teil. Endlich bei D. marginalis sind Briicke und Zentralk6orper 
der Larve fast gleich groB wie diejenigen der Imago (iiber den Gehirnbau 
der Larve D.marginalis urteile ich auch nach meinen eigenen Praparaten). 

Beim Vergleich der Innenstruktur des Gehirnes der beschriebenen 
_ Larven finden wir also ziemlich groBe Unterschiede. Bei den einen sehen 
wir z. B. nur Anlagen von Briicke und Zentralkérper, bei anderen sind 
diese Organe gut ausgebildet. Im Stadium Imago weichen hingegen 
die Insekten in dieser Hinsicht gar nicht voneinander, sie besitzen immer 
fast gleich groBe Briicke und Zentralkorper. Ob die erwahnten Unter- 
schiede in der Gehirnstruktur der Larven von dem Entwicklungsgrad 
der Sinnesorgane abhangig sind, diirften erst Untersuchungen an einem 
groBeren Material entscheiden. Jedenfalls besitzt die Larve D. marginalis 
von den drei untersuchten Larven das best entwickelte Sehorgan wie auch 
die gréBte Briicke und besonders den gréBten Zentralkérper. 

Zum Schlu& der vorliegenden Arbeit méchte ich Herrn Prof. Dr. 
M. Konopackt und Herrn Dr. J. Domantewsk1, Direktor des Zoologischen 
Staatsmuseums in Warszawa (Panstwowe Muzeum Zoologiczne) meinen 
verbindlichsten Dank aussprechen fiir die mir erwiesene Hilfe und Er- 
leichterungen. Herrn Dr. OstroucH und Dr. S. SEKuTowicz danke 
ich fur die Ausfiihrung der Mikrophotographien. 


Zusammenfassung. 

1. Die Becher von L. cervus bestehen aus zwei sehr nahe gelegenen 
Zellengruppen. Aus zwei Zellengruppen gebildete Becher befinden sich 
bei O. nasicornis wie auch wahrscheinlich bei anderen, zu Scarabeidae 
gehérenden Kafern. Auch H. piceus und H. aterrimus (Hydrophilidae) 
besitzen aus zwei Zellengruppen zusammengesetzte Becher. Bei L. cervus 
und O. nasicornis sind die Becherzellengruppen flach, bei H. piceus und 
H. aterrimus eher kugelférmig, ahnlich wie bei Vertretern der Dytis- 
cidae, wo aber ihre Anzahl drei, nicht zwei betragt. 

2. Innerhalb der genannten Becherzellengruppen befinden sich bei 
keinem Kafer Anhaufungen von gréferen Zellen, wie dies Hotste und 
BEIER angeben. Im Gegenteil habe ich fast bei allen Kaferimagines 
das Auftreten kleinerer Zellen in der Becherzellengruppe beobachtet, 
obwohl diese Unterschiede kaum merkbar sind. Innerhalb der Becher 
befindet sich nur eine griéBere Zellenverdichtung. 

3. Die Kafer besitzen optische Kerne, welche entsprechenden, von 
anderen Autoren beschriebenen Gebilden bei Hymenopteren und einigen 
Orthopteren gleichgestellt werden kénnen. 

4, Die Fasern der oberen optischen Kommissur stammen haupt- 
sachlich aus der Medulla externa. Diese Kommissur verlauft zwischen 
den zwei zerspalteten Teilen der Medulla interna und zieht dann im 
hinteren Teil des Gehirnes nach dem zweiten Sehlappen zu. Die Medulla 
interna entsendet die ebenfalls sich im Hinterteil des Protocerebrum 
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befindende untere optische Kommissur und ein Faserbiindel nach dem 
Vorderteil des Protocerebrum, zu den optischen Kernen. 

5. Die Fasern, welche im Vorderteil des Protocerebrum aus den Riesen- 
zellen der Pars intercerebralis kommen, kreuzen sich bei Kafern und 
zweifellos iiberhaupt bei allen Insekten. 

6. Zusammen mit den Antennalnerven entspringt dem Gehirn der 
Kafer ein Faserbiindel, welches bis jetzt noch nicht bekannt war. Dieses 
Biindel kommt aus den Schlundkonnektiven, es beginnt also auBerhalb 
des Gehirnes. 

7. Der Nervus tegumentarius (N. tegumentalis) wurzelt weder im 
Deuto- und Tritocerebrum, noch tiberhaupt im Gehirn, sondern er kommt 
aus den Schlundkonnektiven unweit der neubeschriebenen Fasern. Der 
N. tegumentarius ist bei den von mir untersuchten Reprasentanten der 
Familien Dytiscidae und Hydrophilidae viel starker entwickelt als bei 
den Scarabeidae und bei Lucanus cervus. 

8. Der Labrofrontalnerv stammt wie die obenerwahnten Nerven 
ebenfalls nicht aus dem Gehirn, da er auch aus den Schlundkonnektiven 
ausgeht. Moéglicherweise enthalt er auch Fasern, die aus dem Tritocere- 
brum stammen. 

9. Die Fasern (Efferente Fasern), welche in die riicklaufigen Stiele 
eintreten, stammen hauptsachlich aus den vorne, zwischen dem Proto- 
und Deutocerebrum gelegenen Zellen. 

10. Bei der Larve von O. nasicornis befindet sich auBer den bereits 
bekannten (MicHELS), vom Gehirn abgehenden Nerven noch ein Nerven- | 
paar. Dieses letztere hat seinen Ursprung in den Zellenanhaufungen, 
welche sich bei der Imago nach BRETSCHNEIDER zu den Sehlappen ent- 
wickeln. Allem Anschein nach sind dies Ocellarnerven, obwohl die 
Larve O. nasicornis keine Sehorgane besitzt. 

11. Die Gehirnteile, welche von friiheren Autoren fiir die Kafer als 
parosmetische Masse (Lobe dorsal) beschrieben wurden, kénnen diesen 
Teilen bei anderen Insekten nicht gleichgestellt werden. 

12. Die Larve O. nasicornis besitzt nur spurenweise ausgebildeten 
Zentralkorper und Briicke. 

13. Ahnlich gestaltete rudimentére Larvenaugen, wie sie HoLst# 
(I. c. Abb. 2) angegeben hat, habe ich bei keinem der untersuchten Kafer, 
auch nicht bei D. marginalis gefunden. Als rudimentaére Larvenaugen 
diirften nur die kérnigen Pigmentanhaufungen auf der hinteren breiten 
Seite des Sehlappens gelten. 
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AF Antennolabrofrontalnerv. Me Medulla externa. 
Ag Antennalglomeruli. N  Nervus antennalis. 
ak auBere Kreuzung. Na Nervus antennalis accessorius. 
B Briicke. No Nervus ocelarius. 
Ba _ Balken. Ns Nervus sympaticus paarig. 
Bg  Becherglomeruli. Nt Nervus tegumentalis. 
Bz  Becherzellen. Nv neu beschriebene Fasern. 
C Zentralkérper bei Larve 7’. moli- | Oc Sehlappen bildende Zellanhau- 
tor. fungen. 
C, AauBerer Zentralkérper. oK  obere optische Kommissur. 
C,  innerer Zentralkérper. Op optische Kerne. 
C, kleine Glomerulimasse. Or  oraler Querstrang. 
Ck Kommissur bei Larve O. nasi- | P  Pilzstiel. 
cornis. Pl Protocerebralloben. 
D __—Deutocerebralerhebung R  ricklaufiger Stiel. 
Do  parosmetische Masse (Dorsal- Rs Riechstrang. 
masse). S Strang von unten nach den Be- 
Dz  Deutocerebralzellen. cherglomeruli. 
E von hinten in der Richtung der | Se Schlundkonnektive. 
optischen. Kerne zu verlaufende | 7’  Tritocerebrum. 
Einstr6mungen. Tg  ‘Tritocerebralglomeruli. 
Bi Einstrémungen aus den Zellen des | Zr ‘Tritocerebralkommissur. 
Hinterteils des Protocerebrum. uK untere optische Kommissur. 
F Frontalnerv. wPl unterer Teil der Protocerebral- 
Fo  Foco ovoideo. loben. ; 
Fl‘ Foco laminar. V __ Verbindungen der Sehlappen mit 
1 llengruppe im Seh- den optischen Kernen. 
e aa ee Va Verbindung zwischen beiden An- 
Im Neurilemm. tennalglomeruli. 
K  Kommissur zwischen beiden Pro- | Vo Verbindung der Becherglomeruli 
tocerebralloben. mit den die Sehlappen bildenden 
kBz kleine Becherzellen. Zellen. : 
kF aus Riesenzellen gehende, sich | Vk Verbindung der Briicke mit der 
kreuzende Fasern. oberen optischen Kommissur. 
kP kleiner Pilzstiel. VR Verastelung des Riechstrangs. 
KR gekreuzte Fasern, welche in die | vZ vordere Zellengruppe in Lobus op- 
Riechstrange eintreten. ticus. 
L Labralnerv. Z Riesenzellen. ‘ 
Lo  Lobus opticus. Ze  auBere Kornerschicht von Medulla 
M  Nebenlappen. externa, 
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Kinleitung. 


Die Lyctiden oder Splintkaéfer, eine nur wenige, unscheinbare Arten 
umfassende Kaferfamilie, werden im System der Familiengruppe der 
Clavicornia unter den Diversicornien zugeteilt. Es handelt sich, wie der 
deutsche Name schon verraét, um Holzschadlinge, welche mit besonderer 
Vorliebe Lagerbestande befallen und auch gar nicht selten groBe Ver- 
heerungen in Fertigfabrikaten (Mébeln, Hauseinrichtungen, Parkettbéden 
usw.) verursachen. Alle méglichen, zumeist wertvollen Nutzhélzer der 
alten und der neuen Welt: Eiche, Esche, Nu8baum, Weide, Mahagony 
u.a.m. sind den Zerst6rungen dieses tiber alle Erdteile verbreiteten 
Schadlings ausgesetzt, die soweit gehen kénnen, daB fast die ganze Holz- 
substanz zu allerfeinstem Pulver zerfressen ist. 

Kinem Massenauftreten des gemeinen Splintkafers, Lyctus linearis 
GoEZzE, in einem Breslauer Holzlager verdanke ich fast mein gesamtes 


1 Herrn Prof. Dr. Pau, BucHNER, meinem verehrten Lehrer, zu seinem 50. Ge- 
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_ Untersuchungsmaterial!. Ich war somit in der gliicklichen Lage, die héchst 
_ interessanten symbiontischen Verhaltnisse dieser Kaferfamilie eingehend 
zu studieren und unser bisheriges Wissen iiber die Lyctidensymbiose, 
das auf den nun 8 Jahre zuriickliegenden Beobachtungen von Laura 
GAMBETTA fuBt, wesentlich erweitern zu kénnen. 

1927 entdeckte L. Gampertra, eine Schiilerin PIERANTONIs, in den 
Larven von Lyctus linearis Gorzk und einer nicht naher bestimmten 
anderen Lyctide zwei typische Mycetome, welche beiderseits in etwas 
verschiedener Hohe tiber dem Mitteldarm liegen, eingebettet zwischen 
Fettk6rperlappen und Gonaden. Diese Organe, welche keinerlei Bezie- 
hungen zum Darmtraktus aufweisen, besitzen etwa zylindrische Gestalt 
und verjiingen sich etwas an den Enden. Sie sind aufgebaut aus 10 Syn- 
cytien (im Maximalfall), deren Inhalt teils stark, teils weniger intensiv 
farbbar ist. Ein diinnes Plattenepithel umhiillt das ganze Organ. Den 
zweierlei Syncytiensorten entsprechend fand GAMBETTA auch zwei ver- 
schiedene symbiontische Mikroorganismen; und zwar besiedeln zylin- 
drische bis ovale Formen die heller gefarbten Syncytien, welche die Mitte 
des Organes einnehmen, wahrend die intensiv tingierten, peripher ge- 
legenen Teile des Mycetoms von kleineren, runden, einseitig stark farb- 
baren Gebilden erfillt sind. 

_In der Imago liegen die beiden Organe, die prinzipiell wieder den 
gleichen Aufbau bieten, wie in der Larve, bei beiden Geschlechtern am 
Vorderrand des Abdomens. Die erbliche Ubertragung der Symbionten 
geht auf dem Wege iiber die Ovarialinfektion vor sich und wird durch 
partiellen Kontakt der Mycetome mit den untersten Abschnitten der 
Eirdhren wesentlich erleichtert. Die Symbionten durchsetzen den Ki- 
follikel und finden sich spater zwischen Follikelepithel und Eioberflache. 
Genaueres iiber das Verhalten der beiden verschiedenen Symbionten 
wahrend und nach der Infektion wird nicht ausgesagt. Und ebenso fehlen 
jegliche Angaben iiber das Schicksal der Symbionten wahrend der 
Embryonalentwicklung, das bei einer disymbiontischen Form natur- 
gemaB ein ganz besonderes Interesse verdient. . 

Kosma bestatigt 1932 in seinen , Beitragen zur Kenntnis von Lyctus 
linearis Gonzn‘‘ nur ganz kurz die Angaben GAMBETTAs, ohne genauer 
auf die Symbiose einzugehen, will aber im Gegensatz zu dieser Autorin 
maximal 14 Syncytien pro Mycetom gezahlt haben. 

Wahrend der Drucklegung dieser Arbeit erschien ein Aufsatz von 
E. A. Parkin (A Study of the Food Relations of the Lyctus Powder-post 
Beetles), in welchem auch die symbiontischen Verhaltnisse von Lyctus 
kurz gestreift sind. Parkrys Angaben harmonieren nicht vollig mit 
jenen von GamBerra und Koga. Der zentrale Abschnitt des Mycetoms 


1 AyBerdem bin ich Herrn Geh.-Rat Prof. Dr. K. Escumricu, Miinchen, sowie 
Herrn Prof. Dr. H. Erpmann, Hann. - Miinden fir die freundliche Uberlassung von 
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besteht nach ParKIN aus einem riesigen Syncytiwm, das deutlich in 
5—6 Abschnitte aufgeteilt ist, und das stark hypertrophierte Kerne mit 
unregelmakigen Umrissen aufweist. Die Symbionten dieses Mycetom- 
abschnittes sind kleine, zylindrische bis stabchenformige Gebilde mit 
stark farbbarem Ende. Ringformig um den zentralen Teil des Organes 
liegen 6—12 Syncytien mit je 3—6 Kernen, deren Plasma dicht erfillt 
ist von kleinen Korperchen, deren Form nur schwer erkennbar ist: 
“They appear to be oval with somewhat irregular margin, and each 
contains two or three basophil inclusions.” Das ganze Organ ist umhiillt 
von einer feinen Membran. 


Material und Methode. 


Einleitend erwahnte ich schon, daB fast mein gesamtes Untersuchungsmaterial 
einem hiesigen Nutzholzlager entstammt. Die von FraBgangen schon weitgehend 
durchsetzten Eichen- bzw. NuSbaumbretter, 
wurden unmittelbar nach ihrer Hinlieferung in 
etwa 50 cm lange Stiicke zersagt und in groBen 
Blechkasten (303060 cm) locker gestapelt. 
Diese Behalter, deren Deckel und Seitenteile 
mit feiner Drahtgaze (sog. Theesiebgaze) be- 
spannt waren, wurden teils in Zimmertempera- 
‘ tur gehalten, teils unter natiirlicheren Bedin- 
Sey FS gungen den Winter iiber in ungeheizten Raumen 
aufbewahrt. 

% So war es mir méglich, das ganze Jahr 

» _ tiber lebendes Untersuchungsmaterial zur Hand 
* zu haben. Larven verschiedenster Altersstadien 
konnten zu jeder Jahreszeit entnommen werden, 
«  Puppen erhielt ich vorzugsweise im Marz und 
: Imagines konnte ich in der Zeit von Mitte Marz 
bis Ende Juni absammeln. 

Die Larven, welche ausschlieBlich im Splint 
des Eichenholzes minieren, wurden durch ganz 
*  vorsichtiges Abtragen diimnster Spine mit einem 
_ Hobel freigelegt und konnten dann leicht aus 

; den Bohrgingen mit Pinsel oder Pinzette aus- 

. gelesen werden; genau so wurde bei der Ge- 
! .  -winnung der Puppen und _frischgeschliipften 
Imagines verfahren. 

Viel schwieriger und zeitraubender war je- 
Abb. 1. Kier von Lyctus linearis 0ch die Gewinnung des fir die entwicklungs- 
Gorze in einem GefiBbindel des geschichtlichen Untersuchungen bendtigten Hi- 
Kichensplints. Mikrophot.n.Leben. materials. Bekanntlich legen die Lyctiden ver- 

moge ihres langen Ovipositors die Kier in die 
GefaBe des Holzkérpers (vgl. Kosma, 8. 340). Es wurden daher — der Methode 
Kosmas folgend — zur Schliipfzeit taglich die Imagines von den Holzstiicken abge- 
lesen und zu mehreren zusammen mit einem Kichenholzwiirfel von 1 cm Kanten- 
lange in einen Schalenhygrostaten nach Zw6Lrer (vgl. ZwOtFER 1931 S. 526, 
Fig. 12) gebracht. Alle 1—3 Tage wurden die Holzwiirfel erneuert, so da immer 
genau datiertes Eimaterial zur Verfiigung stand. 
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d Die ganz charakteristisch gestalteten Eier, die meist zu mehreren hintereinander 

- etwa 3—6 mm tief in die engeren, etwa 0,25—0,3 mm im Durchmesser betragenden 

_ GefaBe versenkt werden ! (Abb. 1), k6nnen nur durch behutsames Abtragen diinnster 

_ Spane mit einem feinen Skalpell freigelegt und dann unter dem Binokular mit Hilfe 
feiner Nadeln und Pinsel aus den Kapillaren gehoben werden. Da sie nur ein sehr 
zartes Chorion besitzen, ging ein hoher Prozentsatz der Eier bei dieser Manipulation 
zugrunde. Die isolierten Kier wurden dann sofort in Sublimat-Eisessig nach Ginson- 

| PETRUNKEWITSCH oder in CaRrnoy fixiert und nach Anstechen oder Anschneiden 
des vorderen Eipoles und Anfarben mit alkohol. Eosinlésung iiber Chloroform oder 
Methylbenzoat-Benzol in Paraffin (Sm. P. 52°C bzw. 58°C) eingebettet. 

Larven, Puppen und Imagines wurden nach Anschneiden des Thorax in den 
Gemischen von PrtTruNKEWwITScH, Susa, Carnoy, Bourn und Bovurn-ALLEN 
konserviert und in gleicher Weise eingebettet. Die Schnittdicke betrug 4 u—7,5 uu. 
Um das Herausfallen des Dotters reifer Kier hintanzuhalten, war gelegentlich das 
Uberziehen der Schnittflache mit HzrpErs Mastix-Collodium erforderlich. 

Die Schnitte wurden mit HnmpEnHatns Hisenhamatoxylin, Hamalaun-MayER 
oder Gremsa-Lésung gefarbt. Daneben wurden Mycetomausstriche angefertigt, 
die nach Giemsa gefarbt, gute Ubersichtsbilder fiir die Symbionten ergaben. 

Die Zeichnungen habe ich in Objekttischhéhe mit dem AxBischen Zeichen- 
apparat entworfen *. 


Bau und Lage der Mycetome von Larve, Puppe und Imago. 
a) Larve. 

Sitz der Symbionten sind, wie einleitend bereits an Hand von Gam- 
BETTAs Angaben kurz dargelegt wurde, zwei typische Mycetome, welche 
bei der ausgewachsenen, etwa 4—5 mm langen Larve im hinteren Korper- 
drittel beiderseits zwischen Mitteldarm und Gonaden eingesenkt in die 
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lateralen Fettkérperlappen liegen (Abb. 2). Beide Mycetome sind vollig 
abgeschlossen und isoliert und stehen weder mit den Vasa Malpighi noch 
mit dem Darmtraktus in innigerem Kontakt. Das rechte der beiden 
symbiontischen Organe ist gewOdhnlich etwas nach der Dorsalseite ver- 
lagert, wahrend das 
linke schrag davor tiber 
der Enddarmschlinge 
seinen Platz einnimmt. 
Lediglich ein gemein- 
samer Tracheenstamm 
versorgt jeweils ein 
Mycetom und die ihm 
unmittelbar —_ benach- 
barten Organsysteme. 
So ist es erklarlich, daB 
beim Praparieren der 
Larve haufig die Myce- 
tome in lockerer Ver- 
bindung mit dem Darm 
oder den malpighischen 
GefaBen bleiben. 

GroBe und Gestalt 
der Mycetome sind mit- 
unter ganz _ betracht- 
lichen Schwankungen 
unterworfen ; 200uBrei- 
te und 300yu Lange 
entsprechen mittleren 
Werten der oval bis 
bohnenférmig gestalte- 
ten Organe. 


Dreierlei Elemente 
Abb. 3. Mycetom einer Puppe (nach einem Totalpraiparat). beteiligen sich am Auf- 


bau der Mycetome: in 
der Mitte des Organs liegen 7—12 groBe Syncytien, deren Durchmesser 
etwa 50—60u betragt. Sie machen die Hauptmasse des Organes aus 
und bestimmen in ihrem Gefiige auch im wesentlichen die Gestalt des- 
selben, wie man am besten an einem Totalpraparat erkennen kann 
(Abb. 3). Unsere Abbildung zeigt, daB die Abgrenzung der einzelnen 
Syncytien gegeneinander nicht tiberall scharf und deutlich zu erkennen 
ist. Mehr oder weniger breite Spaltraume zwischen den Syncytien, 
wie sie z. B. GamBerra in ihrer Fig. 1 zeichnet, sind lediglich Schrump- 
fungsréume, wie man sie auf Schnitten durch Lyctidenmycetome kaum 
vermeiden kann. Besonders auffallend sind die 15—20 Kerne der Syn- 


Symbiosestudien. I. 97 


eytien der Markzone nicht nur wegen ihres Chromatinreichtums, sondern 
vor allem wegen ihrer langgestreckten Form; sie erreichen bei einer Dicke 
von 2—3 yu eine Lange von 25—50 mu und erinnern an Kernformen, wie sie 
_ Bucuner bei einigen Cicaden beschreibt (vgl. Abb. 3 mit Abb. 6 u. 7 
Taf. VII, Bucnner 1925). Das Protoplasma der Syncytien ist bis auf 

ganz sparliche Reste verdrangt von den symbiontischen Mikroorganismen. 
_ Es handelt sich dabei um runde bis ovale, zuweilen nierenformig ge- 
kriimmte Gebilde von der Gré8enordnung 0,5—0,8u, welche von einer 
mehr oder weniger deutlichen hyalinen Hiille umgeben sind. Mit Eisen- 
hamatoxylin farben sie sich hellgrau, mit Giemsa nehmen sie einen blaB- 
roten Farbton an. 

Girtelformig reiht sich um diesen Verband der Marksyncytien eine 
Kette von 8—14 nur etwa halb so grofBen, halbkugeligen Rindensyncytien, 
die beulenartig tiber die Oberflache des Mycetoms hervorragen (Abb. 3). 
Sie besitzen ungefahr 10 etwas kleinere, meist rundliche oder ovale 
Kerne, welche etwas chromtinirmer und vorwiegend peripher gelagert 
sind. Die intensive Farbbarkeit der Rindensyncytien ist zuriickzufiihren 
auf die Anwesenheit eines zweiten Symbionten von Lyctus, der von 
diesem Mycetomabschnitt beherbergt wird. Dieser stark farbbare Mikro- 
organismus, der sich mit Gvemsa tief rotviolett, mit Kisenhamatoxylin 
dunkelgrau tingiert, weist die typische Wuchsform von_,,Rosetten‘ 
auf, d. h. 12—15 coccenférmige Elemente sind vermittels feiner Plasma- 
strange jeweils zu einem Verband vereinigt (Abb. 11a). 

Da sich die beiden Symbionten von Lyctus durch einen stark aus- 
gepragten Formwechsel auszeichnen, méchte ich, um in der Folge Ver- 
wechslungen zu vermeiden, der Hinfachheit halber kurz die Bezeichnung 
,Symbiont A“ fiir die Insassen der Rindensyncytien, ,,Symbiont B“ fiir 
die Bewohner der Markschicht des Mycetoms vorschlagen. 

Das ganze Mycetom wird dann noch umkleidet von einem diinn- 
wandigen Epithel, das sich auch zwischen die Syncytien der Rindenschicht 
und Markschicht einschiebt. 

Zu erwahnen ist schlieBlich noch, daf in den Mycetocyten haufig 
einige Vakuolen auftreten, welche auf Schnitten als mehr oder weniger 
groBe Liicken in der Symbiontenmasse ausgespart erscheinen (vgl. 
Gamperta Fig.1) und am lebenden Objekt als stark lichtbrechende 
Blaschen von 5—10 Durchmesser auffallen. Genaueres tiber ihre 
Herkunft und Bedeutung konnte ich nicht ermitteln. 

Feinste Tracheenaste umspinnen vielfaltig verzweigt die Oberflache 
der symbiontischen Organe und dringen da und dort zwischen den Myce- 


tocyten ins Innere derselben ein. 


b) Puppe. 
Von dem ganzen Umbauprozef, welcher im Insektenorganismus 


wihrend der Puppenruhe vor sich geht und dem fast saimtliche Organ- 


%. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. fi 
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systeme unterliegen, werden die Mycetome nicht im geringsten be- 
troffen. Sie kénnen noch etwas an Volumen zunehmen und mitunter 
My M H Vm My f 


250K 


Abb. 4. Querschnitt durch den Metathorax einer Puppe. My Mycetome; M Mitteldarm; 
H Herz; N Nervensystem; Vm Vasa Malpighi. 


Op 


My M Vm My 


Abb. 5. Querschnitt durch das I. Abdominalsegment einer jungen weiblichen Ima 
‘ Q i go. 
H Herz; M Mitteldarm; My Mycetome; Ov Ovariolen; Op Ovipositor; Pr Enddarmschlinge; 
Vm Vasa Malpighi. 


durch das Auftreten von Einkerbungen der Markschicht ein gelapptes 
Aussehen bekommen (Abb. 3). Dieser. ProzeB ergreift aber nicht immer 
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gleichzeitig beide Mycetome, sondern kann sich auf das eine der Organe 
-beschriinken. _ 

Es erfolgt jedoch im Zusammenhang mit der weitgehenden Ein- 
schmelzung der inneren Organe eine Verlagerung der Mycetome nach 
vorn, in ahnlicher Weise, wie ich das friiher bei Oryzaephilus beschrieben 
habe. Waren sie in der Larve im 3.—5. Abdominalsegment zu finden, 


! 


sarees 
Abb 6. a Frontalschnitt einer jungen weiblichen Imago. b Sagittalschnitt einer 
geschlechtsreifen weiblichen Imago. 


so miissen wir sie in der Puppe im Metathorax und ersten Abdominal- 
segment suchen, wo sie seitlich vom Darm etwas nach der Ventralseite 
verschoben, ihren Platz einnehmen. Auch jetzt liegen beide Organe 
nicht genau symmetrisch, sondern sie sind etwas gegeneinander ver- 
schoben, wobei das linke Organ stets auch das vordere ist (Abb. 4). 


c) Imago. 
In der frischgeschliipften weiblichen Imago sind die Organisations- 
verhaltnisse noch annahernd dieselben wie in der Puppe. Dies betrifft 
finz 
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vornehmlich die Gonaden, die noch klein und unentwickelt in der hinteren — 
Halfte des Abdomens liegen und den Fettkérper, welcher reich an Reserve- 
stoffen und daher besonders machtig entfaltet ist (Abb. 5, 6a). 


a 
0 OO 
Abb. 7. 
Sagittalschnitt durch die beiden vorderen 
Abdominalsegmente einer geschlechtsreifen 
weiblichen Imago zur Zeit der Hiinfektion. 
Die Symbionten treten unmittelbar aus dem 
Mycetom in den Wifollikel iiber. 


Die Mycetome, welche in der — 
ausgewachsenen Larve oder der 
Puppe ihre endgiiltige GréBe er- 
reicht haben, liegen im allgemeinen 
ebenso haufig dorsal, wie ventral — 
im ersten Abdominalsegment ein- 
gebettet in die lateralen Fettk6r- 
perlappen zu beiden Seiten des 
Mitteldarmes, dessen Wandung sie 
eng angeschmiegt sind (Abb. 6a). 
Da sie aber durch die gemeinsame 
Tracheenversorgung mit Darm und 
Vasa Malpighi stets locker ver- 
bunden sind, erfahren sie je nach 
dem Fiillungsgrad und der damit 
verbundenen Dislokation des Darm- 
rohres zuweilen erhebliche Ver- 
lagerungen und kénnen dann nach 
vorne verschoben im Metathorax 
liegen, seitlich und dorsal begrenzt 
von der thorakalen Langsmus- 
kulatur. 

Im geschlechtsreifen Weibchen 
andert sich das Bild insofern, als 
nun das ganze Abdomen erfiillt ist 
von den paarigen Ovarien, wahrend 
der stark reduzierte Fettkérper 
ziemlich in den Hintergrund tritt 
(Abb. 6b). Kein Wunder, denn 
jedes Ovar umfaBt sieben Eirdhren, 
in denen fast gleichzeitig ~jeweils 
ein Ei heranreift, das im ausge- 
wachsenen Zustand eine Linge 
von 0,6—0,8mm und einen Durch- 
messer von 0,15—0,2 mm erreicht. 
Durch die anschwellenden Ovariolen 


werden die symbiontischen Organe zur Seite gedraingt und liegen nun 
lateral dicht unter der Hypodermis am Vorderrand des Abdomens 
(Abb. 6b). An dieser Stelle k6nnen sie dem Druck der heranwachsenden 
Kier nicht mehr ausweichen und werden daher mitunter ziemlich stark 
zusammengepreft und abgeplattet. Zudem macht sich im Gefiige der 
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Mycetome die Tendenz einer Auflockerung bemerkbar, indem sich die 
Mycetocyten der Rindenschicht in ihrem Verband lockern und sich 
starker vorwélben als das bisher der Fall war. Diese iiberaus innigen 
Lagebeziehungen aber, welche damit der weibliche Genitalapparat zu 
den Mycetomen bekommt, erleichtern in geradezu idealer Weise 


die erbliche Ubertragung der Symbionten auf das Ei, 


welche hier auf dem Wege iiber die Ovarialinfektion vor sich geht. 
Wie unsere Abb. 7 zeigt, wird hierbei der denkbar einfachste Weg 
beschritten, indem die Symbionten aus dem Mycetom direkt ins Ei iiber- 
treten. Dasselbe hat zur 
Zeit der Infektion seine 


maximale GréBe erreicht ia 
und kommt mit seinem $i 
-vorderen Drittel in in- Poy 
nigen Kontakt mit dem CI 
symbiontischen Organ. yw 
Weite Liicken zwischen as) 
den Follikelzellen dienen Sy 
den pflanzlichen Keimen ml 
als Einfallspforten. In sek 
Scharen treten dieselben P| ts Ay 
aus den stellenweise ge- 1 (me 
borstenen Mycetocyten a4 3 
aus, um im giinstigen \ fs 
Fall direkt ins Ei hin- @ 
tiberzugleiten. Abernicht ei 


nur an dieser besonders 
bevorzugten Stelle des 
Kies beobachten wir die 
Infektion, sondern wir 
koénnen feststellen, dab 

: ae ; z 

Z ppaee eee ae Die Infektion des | aes Hifollikel a vor, 


im Gange ist und die b wiihrend und ec nach Abschlu&8& der Infektion. Beide 
Symbionten in Scharen Symbionten sind deutlich voneinander unterscheidbar. 


iiberall zwischen den Fol- | sae 
likelzellen ins Ei eindringen. Das gleiche ist auch bei den tibrigen den 
Mycetomen nicht unmittelbar benachbarten Ovariolen der Fall, so dab 
man wohl annehmen muB, da& die Symbionten vom Blutstrom mitge- 
rissen werden und so an die Einfallspforten verfrachtet werden. Héchst- 
wahrscheinlich spielen daneben auch aktive Bewegungen der Sym- 
pionten eine Rolle, ausgelést vielleicht durch chemische Reize, welche 
vom Ei ausgehen. Das Eindringen der Symbionten ins Ki kénnte zum 


mindesten so erklart werden. 
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Da fast simtliche Eirdhren zur gleichen Zeit ein reifes Ei produzieren 
und die Infektion dieser Eier auch nahezu synchron verlauft, mu8 peri- — 
odisch, zur Infektionszeit 
immer, eine enorme Aus- — 
schiittung von Symbion- — 
tenmaterial aus den My- 
cetomen stattfinden. Wie 
innig die gegenseitige An- 
passung zwischen den 
ptlanzlichen Partnern und 
dem tierischen Wirt ist, 
erhellt die Tatsache, daB 
sich die Einfallspforten — 
des Kies nur fiir kurze Zeit 
éffnen, und daB gerade in 
dieser Zeitspanne — wie 
auf geheimen Befehl — 
die Mycetome einen Teil 
ihres Infektionsmaterials 
Abb. 9. Follikelepithel zur Zeit der Infektion (Aufsicht). auf den Weg schicken. 
Kurz vor Abschlu8 der 
Wachstumsperiode ist das Ei noch umgeben von einem relativ mach- 
tigen Follikelepithel, in welchem sich Zelle an Zelle in dichter Folge 


. rr) reiht, ohne dab Zellgrenzen deutlich 
me Us * “oO in Erschemung treten (Abb. 8a). 
ew Es ¢ Dann aber lockert sich mit einer 

3g) ) ca letzten Streckung des Eies am Ende 


seiner Wachstumsphase der Verband 
der Follikelzellen und weite Liicken 
zwischen denselben zeigen die In- 


. > ‘ fektionsbereitschaft des Kies an. 
\ ay 3 S) Abb. 8b fiihrt uns vor Augen, wie 
Ja ¢ e, af in buntem Durcheinander die zwei 

“~~ 6), re) Lage) verschiedenen — Symbiontensorten 
Lo» Sf : zwischen den nun wohlabgerundeten 

‘ D ®, Follikelzellen ihren Weg ins Ei neh- 


men und ein weiteres Bild, das uns 
ee das Follikelepithel in der Aufsicht 


cana ee eget pote Sym- zeigt, 1aBt deutlich erkennen, dai 
e e . Die Hillbildungen : fe c : 
um die Symbionten sind jetzt sehr gut 1¢ime Plasmabriicken die Follikel- 


zu erkennen. zellen untereinander verbinden (Abb. 

9). Bald darauf schlieBen sich hinter 
den eingewanderten Symbionten die klaffenden Liicken wieder, indem 
sich die Follikelzellen soweit abflachen, bis sie wieder miteinander 


Symbiosestudien. I. 103 


Kontakt bekommen (Abb. 8c). Jetzt liegen die Symbionten, entspre- 
chend den urspriinglichen Liicken des Follikels, zu kleinen Gruppen 
vereint in den obersten Schichten des Keimhautblastems. 


Diese Beobachtungen lassen sich nicht ganz mit den Angaben Gam- 
BeTTAs uber den Infektionsvorgang des Lyctideneies in Einklang bringen. 
Niemals sah ich Symbionten wahrend ihrer Passage ins Ei im Plasma 
der Follikelzellen liegen, wie das GamBerrra an Hand ihrer Fig. 3 schildert. 
Vergleicht man namlich diese Figur mit Abb. 8b, dann gewinnt man den 
Eindruck, daf die Autorin in ihrem Praparat das Eindringen der Sym- 
bionten nicht zu Gesicht bekommen hat. Gamserras Figur entspricht 
zweifellos der in Abb. 8c dargestellten Phase. 


In der Folge setzt eine lebhafte Sekretionstatigkeit der Follikelzellen 
ein, in deren Verlauf das Chorion des Eies abgeschieden wird. Dies kann 
man besonders gut an Gimmsa-Praparaten studieren. Hier hebt sich 
nadmlich das neugebildete Sekret als leuchtend roter Saum auf der Innen- 
seite des tiefblau gefarbten Follikelepithels ab. Spater liegt dann dieser 
Sekretsaum dicht dem Keimhautblastem an und an Stellen, wo das sich 
immer noch intensiv tingierende Sekret etwas zwischen die ganz auBen 
liegenden Symbionten eingedrungen ist, kann man jetzt sehr deutlich 
die mehr oder minder machtige Schleimhiille als hellen Hof um die Mikro- 
organismen erkennen (Abb. 10). Nach beendigter Chorionabscheidung 
treten die nun legereifen Kier in den Eikelch tiber, worin sie bis zur 
Ablage verharren. 


Gegen Ende der Legeperiode tritt eine merkliche Erschépfung des 
Symbiontenbestandes der Mycetome ein, die in alten Weibchen zumeist ihr 
solides Gefiige aufgegeben haben. Die Tendenz zur Lappenbildung, die 
gelegentlich schon in der Puppe zum Durchbruch kam, macht sich noch 
starker bemerkbar. Gar nicht selten aber liegen nun ganze Mycetocyten 
versprengt zwischen den Eiréhren und im Fettkérper. Priift man die- 
selben dann genauer auf ihren Symbiontenbestand, so stellt man fest, 
daB die Mikroorganismen in ihnen ganz locker verteilt sind und daB 
die Kerne der Mycetocyten in dichten Haufen an die Peripherie hoch- 


gestiegen sind. 


Die Symbionten. 


Mit Absicht habe ich bis jetzt die feinere Analyse der symbiontischen 
Mikroorganismen auferhalb des Gesichtskreises unserer Betrachtungen 
gelassen. Das hat seinen guten Grund: es ware die Einheitlichkeit der 
Darstellung des Bisherigen durch das gleichzeitige Einflechten der Ent- 
wicklungszyklen der beiden Symbionten wesentlich beeintrachtigt worden 
und andererseits hatte auch die Verstandlichkeit des Formwechsels 


des Symbionten auferhalb des Zusammenhanges gelitten. 
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a) Die ,,Rosetten“ (Symbiont A). 

Wie eingangs bereits erwahnt, sind die Mycetocyten der Rinden- 
schicht eines Larvalmycetoms von einem héchst seltsam gestalteten 
Mikroorganismus besiedelt, der vollkommen aus der Reihe der gemeinhin 
gelaufigen Symbiontenformen herausfallt (Abb. 11). Es handelt sich 
dabei um traubige Gebilde von variabler Gré8e und Gestalt, die sich 

' aus 5—15 kleinen kugel- 
bis tropfenformigen Ele- 
menten von etwa 1 u 
Durchmesser aufbauen. 
Von einem gemeinsamen 
Zentrum gehen = radiar 
feine, kurze Plasmastrange 
aus, die am Ende zu 
kugel- oder tropfenférmi- 
gen Gebilden anschwellen. 
MitEisenhématoxylin neh- 
men sie einen dunkel- 
grauen, mit Giemsa einen 
kraftig violetten Farbton 
an. Meist liegen diese 
Symbionten in den Myce- 
tocyten so dicht, daB es 
schwer fallt, ihre Form ge- 
nauer zu analysieren. Man 
kann dann nur feststellen, 
daB schwer definierbare 
Konglomerate coccenfér- 
miger Gebilde den Rinden- 


Abb. 11. Formwechsel der ,,Rosetten’‘ (Symbiont A). a 
a Larve, b Larve: Involutionsformen (?), c Larve: ~ teil des Mycetoms durch- 
Mycetomausstrich; d Puppe: Mycetomausstrich; e 


Puppe ( ?); £ 2 Imago geschlechtsreif; g Ubertragungs- setzen. 

formen aus dem Hi; h Keimstreif; i Embryo nach Genaueren AufschluB 

Mitteldarmschlu8; k Larve schliipfreif; 1 ¢ Imago a : a 
geschlechtsreif; m ¢ Imago: Involutionsformen. tiber ihre GréBe, Form 


und ihren Bau kann man 
nur an Hand diinnster Schnitte und Ausstriche bekommen. Man sieht 
nun auch, daf die Symbionten umgeben sind von einer hyalinen Hiille, 
welche ebenfalls schwer nachweisbar ist und auf Gimemsa-Ausstrichen 
deutlich als blaBblauer Saum um die rotviolette ,,Rosette‘’ zum Aus- 
druck kommt (Abb. 11c, g). Au8erdem macht man die Feststellung, daB 
nicht selten eine derartige Rosette spontan in ihre Elemente zerfallt, 
wobei aber die Fragmente von der gemeinsamen Schleimhiille um- 
schlossen bleiben. Allerdings verandern im Ausstrichpraparat die Sym- 
bionten etwas ihre Form und erscheinen vor allem bedeutend gréBer als 
im Schnittpraparat (vgl. Abb. lle mit 11d und 12). 
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| Derartige rosettenformige Symbionten hat P. BucHNER erstmalig bei 
Cicaden (Huacanthus, Cyphonia u. a.) nachgewiesen und die Schilderung, 
welche er von den Insassen der distalen Mycetomteile von Huacanthus 
interruptus gibt (BUCHNER 1925. S. 133), gilt beinahe auch fiir die Lyc- 
tidensymbionten. Nur sind 
in unserm Falle die chroma- 
'tischen LEinschliisse der 
Symbionten nicht nachzu- 
weisen, da sich die Pilze 
mit den Farbstoffen gleich- 
maBig intensiv impragnie- 
ren. AuBerdem vermissen 
wir auch das feine Stab- 
chen, das bei Hwacanthus 
als standiger Begleiter der 
Rosetten in deren Gallert- 
hulle miteingeschlossen ist. 
Neuerdings hat auch H. 

J. STAMMER bei einem an- 
deren Vertreter der Coleo- 
pteren, bei Bromius obscurus 
L. (Tribus Eumolpini), ro- 
settenformige Symbionten 
nachweisen k6nnen; nur 
sind die Symbionten von 
Bromius bedeutend groBer, 
ahneln aber im Ausstrich 
gleichfalls sehr den von uns 
beobachteten Formen (vgl. 
StamMER 1936, Abb. 12!) 
Gelegentlich treten in 
den Mycetocyten der Rin- | Te 


denschicht zwischen den 0 Bee 
j Abb. 12. ,,Rosetten’* im Ausstrich eines 
Symbionten groBe unregel- Puppenmycetoms (Mikrophot.). 


maBig gestaltete Schollen 
auf, welche ein betrachtliches Lichtbrechungsvermégen besitzen und 


sich mit Giemsa zart rosa farben. Ob es sich dabei um zelleigene Sekrete 
der Mycetocyte oder um Derivate der Symbionten handelt, konnte ich 
nicht ermitteln (Abb. 11b). 

Wahrend der Puppenruhe machen sich keine wesentlichen Verande- 
rungen in der Gestalt der Symbionten bemerkbar (Abb. 114, e), und auch 
unmittelbar nach dem Schliipfen der Imago trifft man noch auf die 
typische Rosettengestalt der A-Symbionten. Allerdings hat inzwischen, 
der dichteren Lage der Rosetten nach zu schlieBen, eine Vermehrung 
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der Symbionten — vermutlich durch spontanen Zerfall der Rosetten 
und darauffolgenden KnospungsprozeB der Fragmente — stattgefunden. 

Aber bald darauf wandelt sich mit einem Mal das Bild. Noch vor 
Eintritt der Geschlechtsreife bekommt der Inhalt der Rindenmyceto- 
cyten eine dichtere Struktur und in dem Gewirr der eng sich drangenden 
Mikroorganismen ist es beinahe unmdglich, die Form der Einzelindi- 
viduen zu erfassen. Man gewinnt zunachst den Eindruck, daB sich die 
Rosetten in eine Unsumme coccenformiger Gebilde umgewandelt haben, 
die sich um helle Sekretvakuolen gruppieren. Jedoch an besonders 
giinstigen Stellen des Praparats, wo die Mycetocyten gerade noch 
tangiert sind, und die Symbionten in ganz dinner Schicht oder 
einzeln isoliert daliegen, erweisen sich die etwa 1/,4 dicken Coccen nur 
als die stark farbbaren Kuppen einer anderen, besonders variablen Form | 
des A-Symbionten. Die Mehrzah] der Individuen ist annahernd Y-férmig, 
aber durch Knospung an beliebigen Stellen dieser gabelf6rmig verzweigten 
Schlauche kommt es zu mehr oder minder stark verastelten Bildungen, 
die in der Wirtszelle alle innig ineinander verflochten sind (Abb. 11f, g.) 
Kleine rundliche und oval bis nierenf6rmige Elemente, welche zwischen 
den verzweigten Formen liegen und die ebenfalls die stark farbbare 
Kuppe besitzen, sind wohl Teilungsprodukte dieser Symbiontenform. 
Es ist zweifellos die Form, welche GAMBETTA als Insassen der ,,mice- 
tosincizi scuri’ folgendermaBen schildert: «...microorganismi a forma 
sferica o sferoidale, pit: piccoli degli altri e con una parte polare pit inten- 
samente colorabile.» 

Die Umbildung der ,,Rosetten‘‘ in die Y-Form konnte ich leider nicht 
direkt verfolgen. Ich glaube aber, nicht fehl zu gehen, wenn ich annehme, 
da8B durch spontanen Zerfall der Rosetten in einzelne Coccen und durch 
Auskeimen derselben zu einfachen oder verzweigten Schléuchen die 
imaginale Wuchsform des A-Symbionten zustande kommt. 

Die Gestalt der Symbionten andert sich nun kaum mehr in der ge- 
schlechtsreifen Imago (Abb. 11f, g). Sobald die Kiinfektion in Gang 
gekommen ist und ein Teil der Symbionten in dichtem Schwarm das 
Mycetom verlassen hat — gelegentlich werden dabei auch Kerne der 
Mycetocyten mitgerissen — wird das Gewirr der Symbionten~ etwas 
lockerer und damit die Farbung dieses Mycetomabschnittes etwas lichter. 

Nach ihrem Ubertritt in.das Ei li®t sich jetzt die erstaunliche Viel- 
gestaltigkeit dieser Mikroorganismen feststellen, welche in ihrer neuen 
Umgebung etwas an Volumen zugenommen haben. Von einfachen 
kugeligen bis zu mehrfach verzweigten Formen gibt es alle Ubergange. 
Kin Teil der A-Symbionten hat inzwischen ein ganz anderes Aussehen 
bekommen, indem in ihrem Plasma grofe Vakuolen aufgetreten sind, 
so da sie nun einen knorrigen Habitus aufweisen. Die hyaline Hiille 
um jeden dieser Symbionten tritt als heller Hof nun stets deutlich in 
Erscheinung. In dieser letzteren Erscheinungsform verharren — wie wir 
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spater noch sehen werden — die Symbionten auch noch nach der Hiablage 
wahrend eines groBen Abschnittes der Embryonalentwicklung. 

In der mannlichen Imago, die wir bisher vollkommen unberiicksichtigt 
_ gelassen haben, kommt es nicht zur Ausbildung der typischen Infektions- 
formen. Hier schligt die Entwicklung der symbiontischen Mikroorganis- 
men etwas andere Bahnen ein. Hier ist ja auch mit dem Tod des Wirts- 
tieres das Schicksal seiner pflanzlichen Insassen besiegelt. Die Aus- 
bildung von Ubertragungsformen der Symbionten ware daher auch véllig 
sinnlos, und so ist es nicht zu verwundern, da8B wir in den Rindenmyce- 
tocyten der $3 wieder die Rosetten des Larven- und Puppenstadiums 
antreffen (Abb. lle). Zwischen diesen typischen Rosetten des A-Sym- 
bionten stellen wir aber noch die Anwesenheit voluminéser Schollen fest, 
die zum Teil durch ihre Kinkerbungen ihren Ursprung verraten. Es sind 
nichts anderes als Involutionsformen der Symbionten, die sich durch 
Verschmelzung der einzelnen Rosettenglieder in der verschiedenartigen 
Weise umgebildet haben (Abb. 11m). Sie erinnern sehr an die ent- 
sprechende Wuchsform der Oryzaephilussymbionten (vgl. Abb. 1lm mit 
Abb. 15r meiner Oryzaephilus-Arbeit). Auch sie diirften in derselben 
Weise, wie ich das bei Oryzaephilus beobachten konnte, friiher oder 
spater zugrunde gehen und vom Wirtsorganismus resorbiert werden. 


b) Die Symbionten der Markschicht (Symbiont B). 

Die Mycetocyten des Markteiles der Splintkafermycetome beher- 
bergen einen 0,5—1,5 groBen, runden bis zylindrischen und dann leicht 
gekrimmten Symbionten, der infolge seiner geringen Farbbarkeit eine 
helle Ténung der zentralen Mycetompartie bewirkt. Mit Eisenhaima- 
toxylin farbt er sich bei Larve, Puppe und junger Imago hellgrau, mit 
Giemsa gefarbt, nimmt er einen blaBroten Ton an. Die Symbionten 
liegen dicht gedrangt im Plasma der Marksyncytien, deren Kerne 
haufig durch die Symbiontenfiille allseitig eingedellt werden. Gallert- 
artige Hiillsubstanzen werden auch von dieser Symbiontenart ausge- 
schieden. Man sieht sie besonders gut beim Zerzupfen frischer Myce- 
tome (Abb. 13b). Schon bei der Larve tingieren sich einige wenige 
Symbionten sehr intensiv mit Kernfarbstoffen und auch in der Puppe 
und jungen Imago kann man diese Beobachtung machen (Abb. 13a, 
d, e). Ob es sich dabei um eine zufallige Erscheinung handelt, vielleicht 
bedingt durch eine etwas dickere Cuticula der betr. Symbionten, oder um 
regular einsetzende frithzeitige Umbildungsprozesse der Symbionten zu 
den Infektionsformen, welche mit ihnen dieselbe Farbbarkeit gemein 
haben, vermag ich nicht zu entscheiden. . 

Wahrend der Metamorphose bleibt die Gestalt der B-Symbionten 
fast vollig unverandert. Abgesehen von einer geringfiigigen GréBen- 
zunahme herrschen in der Puppe mehr ovale bis nierenformige Symbi- 
ontentypen vor. Daneben aber gewahren wir jetzt schon vereinzelt 
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Symbionten, welche durch besondere GroBe auffallen und etwa einen 
maximalen Durchmesser von 3 y erreichen. 

Fiir eine rege Vermehrung der Symbionten wahrend dieses Ent- 
wicklungsabschnittes sprechen Bilder, wie man sie an lebendem Material 
(Abb. 13 b) oder auf Ausstrichen von Puppenmycetomen zu sehen 
bekommt. An die Innenwandung einer hyalinen Schleimkugel, die sich 
auf Giemsaausstrichen blaBblau farbt, liegen eng angeschmiegt die zu 
langeren Schlauchen ausgewachsenen Symbionten, die noch innerhalb 
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Abb. 13. Die Symbionten B der Markschicht des Mycetoms und ihr Formwechsel. a Larve: 
b Puppe (n. Leben); c 2 Imago jung; d 9 Im agoreif; e 2 Imago: Involutionsformen: 
f d Imago jung; g ¢ Imago reif; h Infektionsformen aus dem Hi; i Keimstreif; / 

k schliipfreifer Embryo. 


der Schleimhiille in zwei oder mehrere Fragmente zerfallen (Abb. 13b). 
So ist es nicht zu verwundern, daf in der jungen, frischgeschliipften Imago 
der Symbiontenbestand der Marksyncytien zugenommen hat und das 
Symbiontengefiige nun wesentlich dichter ist. 

Zu Beginn der Geschlechtsreife aber wandelt sich das Bild ganz wesent- 
lich. Die Symbionten haben durch Wachstum weiterhin etwas an Volu- 
men zugenommen, ihre Gestalt aber im wesentlichen beibehalten. Einzelne 
Symbionten aber haben sich dariiber hinaus noch vergréBert und haben 
einen Durchmesser von 3—5 y erreicht. Sie haben etwas an Farbbarkeit 


ohne 
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eingebuBt und sind nicht selten in den Randpartien mehr oder weniger 
stark vakuolisiert. Ein Platzen dieser randstandigen Vakuolen bedingt 
mitunter die zackigen Umrisse dieser hypertrophierten Symbiontenformen, 
welche fast stets zu kleineren oder gréBeren Nestern vereinigt sind 
(Abb. 13e). Neben diesen aberranten Symbiontengestalten, die nicht 
mehr teilungsfahig und mit gutem Recht wohl als Involutionsformen 
zu betrachten sind, gewahren wir noch eine zweite Wuchsform des B- 
Symbionten: stark farbbare kugelige oder ovale bis wurstformige Ge- 
bilde, welche an Gréf8e etwas hinter den itbrigen Insassen der zentralen 
Mycetocyten zurtickbleiben. Sie sind schon in Larve und Puppe gelegent- 
lich zu beobachten gewesen, aber immer nur in spirlicher Zahl. Jetzt 
aber tauchen sie in immer gréBerer Menge in den Marksyncytien auf, 
wobei zeitliche Differenzen ihres Auftretens in den beiden Mycetomen 
festgestellt werden konnten. Sie allein stellen das Erbgut des B-Sym- 
bionten dar, das bei der Eiinfektion iibertragen wird (Abb. 10, 13i). 
Ihr farberisches Verhalten erméglicht erst das Studium ihres weiteren 
Schicksals im Ei und Embryo; denn GréBe und Gestalt allein wiirden 
nicht immer zu ihrer Unterscheidung wahrend der Embryogenese aus- 
reichen (Abb. 10). 

Der Formwechsel des B-Symbionten verlauft beim Lyctus-Mannchen 
von der Larve bis zum Abschlu8 der Metamorphose, genau so wie beim 
Weibchen. Erst zur Zeit der Geschlechtsreife machen sich Unterschiede 
gegentiber dem anderen Geschlecht bemerkbar. Neben schollenformigen 
Involutionsformen finden wir ein feingranuliertes Plasmagerinnsel, viel- 
leicht das Zerfallsprodukt von degenerierenden Symbionten, da- 
zwischen eingestreut kiirzere oder langere Schlauchformen, die zum Teil 
durch quere Einschniirungen in kettenartige Verbande zerteilt sind 
(Abb. 13f, g). Die Bilder erinnern lebhaft an die Zerfallsprodukte, 
die Ries bei den Symbionten der Pedikulidenmannchen beschrieben 
hat und fiir die er die Bezeichnung ,,Bakterienschutt gepragt hat. 


Das Verhalten der Symbionten wihrend der Embryonalentwicklung und 
die Genese der Mycetome. 


Das Lyctidenei, das bei einer Lange von 0,6—0,8 mm eine durch- 
schnittliche Breite von 0,15—0,2 mm erreicht (in Ubereinstimmung 
mit den Daten Kosimas), zeichnet sich durch eine ganz charakteristische 
Gestalt aus. Es ist etwa bananenformig mit schwach verjiingtem Hinter- 
ende, waihrend der Vorderteil des Eies kugelig aufgetrieben ist und in 
einen etwa 0,2 mm langen, feinen Fortsatz ausliuft. Das Chorion des 
verdickten Vorderendes weist eine feine, leicht gewellte Langsstreifung auf, 
die nach hinten zu allmahlich in den glattwandigen Teil der Hischale 
iibergeht und nach vorn in Spirallinien in den stielfo6rmigen Fortsatz 


auslauft. 
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Abb. 14. Das Verhalten der Symbionten wihrend 
der Embryonalentwicklung. Symbiont A rot; 
SymbiontB griin. a8-Zellenstadium: Symbionten 
an der Hiperipherie; b beginnende Segmentie- 
rung des Keimstreifs; Bildung der 1. Dorsalfalte. 
ce Keimstreif nach AbschluB8 der Verkirzungs- 
phase. Einwanderung der Symbionten in das 
definitive Coelom (seitlich gefiihrter Sagittal- 
schnitt). d Kmbryo nach Riickenschlu8 und 
Mitteldarmbildung. Die beiden Mycetome sind 
fertig angelegt, aber ihre Besiedelung noch nicht voéllig abgeschlossen; freie Symbionten 
befinden sich noch im Coelom (schrig gefiihrter Sagittalschnitt). 4d Amnionhohle; 
F Fettkérper; My Mycetome; Pr Proctodium; St. Stomodium; J—IJJI Thorakalsegmente. 
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Abb. 14c¢c und d. Erklarung siehe nebenstehend. 
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Zu Beginn der Furchung nehmen die Symbionten noch fast genau 
dieselbe Lage ein wie nach Abschlu8 der Hiinfektion. Zu kleineren 
Gruppen vereint liegen sie, bunt durcheinander gewiirfelt, im Keimhaut- 
blastem, stellenweise noch auBerhalb desselben, dem Chorion unmittelbar 
anliegend (Abb. 15a). Nur der vordere Eipol, der bei der Kiinfektion 
in derselben Weise wie die iibrigen Eibezirke mit den symbiontischen 
Keimen beschickt wurde, ist nach den ersten Furchungsteilungen bereits 
frei von pflanzlichen Keimen 
(Abb. 14a). Es setzt also schon 
friihzeitig eme  Abwanderung 
der Symbionten nach hinten 
ein, die sich aber ausschlieBlich 
in den peripheren Zonen des 
Bildungsdotters vollzieht. 

Entsprechend der Lage des 
Eikernes im hinteren Eidrittel 
verlaufen auch die ersten Tei- 
lungsschritte in den unteren 
Eibezirken. Hier erreichen na- ’ 
tiirlich auch die Furchungskerne 
zuerst die EKioberflache, so daB 
die Blastodermbildung vom 
hinteren nach dem _ vorderen 
Eipol. zu _ fortschreitet. Die 
Symbionten verharren immer 
je 2u R noch in ihrer alten Lage an der 
Abb. 15. Ausschnitt von der Hiperipherie a zu Eiperipherie und erst nach Ab- 
Beginn, b nach Abschlu8 der Blastodermbildung. schluf der Blastodermbildung 

schicken sie sich an, diesen 
Platz aufzugeben. Wir treffen sie dann unmittelbar hinter dem Blasto- 
derm an (Abb. 15b), von wo aus sie in den folgenden Entwicklungs- 
phasen in Schwairmen ins Eiinnere vordringen. Es ist nicht ganz 
leicht, das weitere Schicksal der zwei verschiedenen Symbionten wih- 
rend dieses Entwicklungsabschnittes zu verfolgen; bunt durcheinander 
gewirfelt liegen sie in kleineren Gruppen schwer auffindbar zwischen 
den Dotterschollen verstreut. 

Hier verbleiben sie ohne nennenswerte Lageveranderungen wahrend 
der nun folgenden ersten Etappen der Ontogenese. Der Keimstreif 
wird auch bei Lyctus in ahnlicher Weise wie bei Donacia und anderen 
Coleopteren auf der Ventralseite des Kies angelegt und erfahrt wahrend 
der folgenden Stadien der Blastokinese eine ebenso starke Langenent- 
faltung wie ich sie bei Oryzaephilus beobachtet habe. Nur bleibt bei 
Lyctus das ganze vordere Eidrittel, das gewohnlich etwas kugelig auf- 
getrieben ist und besonders viel Fettdotter enthalt, bei der Keimstreif- 
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bildung véllig unberiihrt und wird auch in der Folge nicht in den Embryo 
mit eibezogen. Wie wir spiter noch sehen werden, bleibt namlich der 
gesamte Dottervorrat des oberen Eipols nach Mitteldarmschlu8 extra- 
intestinal und dient der jungen Larve nach dem Schliipfen als erster 
Imbi8 (Abb. 14d) (Attson 1923). 

In diesem Zusammenhang erst lassen sich die Blastokinesevorginge 
bei Lyctus verstehen. So kommt bei Lyctus das vordere Keimstreif- 
ende etwa zu Beginn des zweiten Eidrittels zu liegen. Fernerhin unter- 
bleibt bei maximaler Streckung des Embryos die machtige Dorsal- 
krimmung des Keimstreifhinterendes, wie sie fiir Oryzaephilus, Donacia 
u. a. typisch ist (vgl. Fig.3d, Kocu 1931). Das Hinterende des Keim- 
streifs bleibt in seiner urspriinglichen Lage am unteren Eipol fixiert, 
was zur Folge hat, daB der Embryo bei weiterem Langenwachstum sich 
in Falten legen mu. Und zwar bildet der Keimstreif mit beginnender 
Segmentierung in seinem hinteren Abschnitt eine U-férmige Falte, 
welche beinahe die Dorsalseite des Kies erreicht (Abb. 14b). Die nachste 
Streckungsphase, waihrend welcher der Keimstreif seine maximale Aus- 
dehnung erreicht, bedingt erst eine schwache dorsale Einkriimmung des 
Kopfendes, sowie eine zweite Faltung des Keimstreifs unmittelbar vor 
der ersten. Dabei riickt das Embryo etwas starker von der Eioberflache 
ab und sinkt etwas in den Dotter ein. 

Der nachste Entwicklungsabschnitt ist bei den Kafern durch eine 
Tendenz zur Verkiirzung des Keimstreifs charakterisiert. Die beiden 
Falten des Lyctidenembryos kommen nacheinander in derselben Reihen- 
folge wie sie aufgetreten sind zum Verschwinden und schlieBlich ist der 
Keim wieder véllig gerade gestreckt und 148t nun sehr deutlich die kiinf- 
tige Gliederung in die einzelnen Segmente, sowie die Anlagen des Stomo- 
daums und Enddarms erkennen (Abb. 14c). 

Beriicksichtigen wir dabei nun auch das Schicksal der Symbionten, 
welche zu Beginn dieser verwickelten Blastokinesevorginge regellos 
im Dotter verstreut lagen, so kénnen wir feststellen, daB dieselben schon 
zur Zeit des Auftretens der ersten Dorsalfalte des Keimstreifs sich im 
Dotter zu sammeln beginnen und in groferen oder kleineren Schwaérmen 
nach dem unteren Eidrittel absinken (Abb. 14b). 

In der Folge werden die Beziehungen zwischen Keimstreifhinter- 
ende und Symbionten immer inniger. Auf dem Stadium der maximalen 
Verkiirzung des Keimstreifs sammeln sich die Symbionten am Caudal- 
ende des Embryos, wo sie zum Teil im Dotter des unteren Eipols, teils 
in der Amnionhéhle liegen. Die Mehrzahl der Symbionten schart sich an 
der dorsalen Seite der Enddarmanlage zusammen und dringt von hier 
aus direkt in die Leibeshéhle des Embryos vor (Abb. 14c, 16a). 

Die definitive Leibeshohle, welche zwischen Mesoderm und Dotter 
als erst paariger (Epineuralsinus), spater unpaar werdender Spaltraum 
angelegt wurde, steht in der Medianlinie des Keimes noch in offener 
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Abb. 16. Sagittalschnitt durch Ta? 
das Keimstreifhinterende a a es 
zur Zeit der Hinwanderung 
der Symbionten aus dem Ah Pr 

Dotter in die Leibeshoéhle; b nach Abschlu8 derselben und erfolgter Sonderung der zwei 
verschiedenen Symbionten; c Bildung der ersten Mycetocyten im Zentrum der Ansamm- 
lung der A-Symbionten desselben Embryos. A Symbiont A; 4h Amnionhéhle; B Sym- 
biont B; C Coelom; H Entoderm; F# Anlage des Fettkérpers; Me splanchnisches Mesoderm; 

Mu Anilage der Muskulatur; Pr Proctodaeum; W Wanderzellen. 
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Abb. 16b und c. Hrklarung siehe 
nebenstehend. 
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Verbindung mit dem Dotter. Es steht also an dieser Stelle den Sym- 
bionten bei ihrem Vordringen ins Coelom kein Hindernis im Wege. In 
den lateralen Regionen des Embryos dagegen, wo das Coelom bereits 
durch das splanchnische Blatt des Mesoderms und einer dariiberliegenden 
diinnen Lage von Entodermzellen gegen den Dotter hin abgeschlossen 
ist, sorgt eine Querspalte vor der Enddarmanlage fiir die ungehinderte 
Passage der Symbionten (Abb. 16a). 

Unser Sagittalschnitt, der etwas seitlich von der Mittelebene des 
Embryos gefiihrt ist, 1iBt ferner erkennen, da zur Zeit der Einwanderung 
der Symbionten in der Leibeshéhle bereits die Anlagen des Fettkérpers (F) 
und der Muskulatur (Mu) wohl zu unterscheiden sind. Die Verteilung der 
Symbionten im Coelom ist véllig regellos. Wir treffen sie tiberall an, 
besonders haufig natiirlich, der Lage ihrer Einfallspforte entsprechend, 
in den hinteren Coelomabschnitten, aber auch ganz vorn in der Region 
des Kopflappens. 

Uberall zwischen den Symbionten treffen wir auf frei in der Leibes- 
hohle flottierende am6boide Wanderzellen (W), die zweifelsohne mit den 
,,Blutzellen“ identisch sind, die HtrscHLER bei Donacia beschreibt und 
abbildet (vgl. Abb. 16a mit Fig. 49, 50 Taf. 23 bei Hrrscaier). Auch 
auBerhalb des Bereiches der Leibeshéhle stellen wir die Anwesenheit 
solcher Wanderzellen fest, insbesondere in der Region der caudalen 
Symbiontenmasse. Dabei machen wir die Beobachtung, daB ein Teil 
der Amobocyten beladen ist mit beiderlei Symbionten, so da’ man wohl 
annehmen darf, da dieselben an der Verfrachtung der Symbionten mit- 
beteiligt sind (Abb. 16a). 

Erst der nichste Entwicklungsschritt bringt eine reinliche Sonderung 
der zwei verschiedenen symbiontischen Mikroorganismen, welche bis 
dahin stets bunt durcheinander gewiirfelt waren. Abb. 16b veranschau- 
licht dieses Stadium. Auch hier handelt es sich wieder um einen etwas 
seitlich gelegten Sagittalschnitt, wie bei Abb. 16a. Jetzt sind die Sym- 
bionten restlos in den Embryo aufgenommen und liegen nun in zwei 
machtigen Ansammlungen unmittelbar hintereinander im Coelom. Der 
vordere Symbiontenhaufen liegt dicht iiber der Anlage des Nerven- 
systems in der Mitte des Keimstreifs und rekrutiert sich ausschlieBlich 
aus den A-Symbionten der Rindenschicht. Unmittelbar dahinter schlieBen 
sich die B-Symbionten an, welche sich auf zwei dicht nebeneinander- 
liegende Gruppen verteilen (in unserem Schnitt ist nur die eine davon 
getroffen). 

In diesen Symbiontenansammlungen, welche an ihrer Dorsalseite 
gegen den Dotter hin noch vollkommen offen daliegen, haben wir die 
erste Anlage der beiden Embryonalmycetome vor uns. Betrachten wir 
sie genauer, so erkennen wir zwischen den symbiontischen Bakterien 
tiberall auffallend groBe Kerne. Wahrend aber in dem hinteren paarigen 
Symbiontenkomplex vorerst noch keinerlei engere Beziehungen zwischen 
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diesen Kernen und den symbiontischen Mikroorganismen festzustellen 
sind, beginnen sich im Zentrum der vorderen unpaaren Ansammlung 
der A-Symbionten dieselben stellenweise dichter zu scharen. Auf einem 
Schnitt, der durch die Mitte des vorderen Bakterienhaufens gelegt ist, 
erkennt man ganz deutlich, daB sich in dem Bakteriengewirr die Sym- 
bionten in ganz bestimmter Weise anordnen (Abb. 16c). Annahernd 
ein Dutzend wohl abgegrenzter Bakterienhaufchen mit einem zentralen 
Kern konnen wir zahlen. 
Hs sind dies die ersten Bak- 
teriocyten, wie es sich bei 
geeigneter Farbung  un- 
schwer nachweisen 1aBt. 
Bei den paarigen Ansamm- 
lungen der B-Symbionten 
14Bt sich keine Aufteilung 
in einzelne Mycetocyten 
feststellen. Symbionten 
und Kerne liegen hier noch 
zu einem gemeinsamen syn- 
zytialen Verband vereint. 

_ Leider war es mir nicht 
moglich, sichere Anhalts- 
punkte fiir die Herkunft 
der beiderlei Bakteriocyten- 
aorten zu gewinnen. Keines- 
falls werden die Mycetome 


schon vor ihrer Besiedelung 44. 17. Querschnitt durch einen Keimstreif in der 


i i i Region der Mycetomanlagen. Zwischen den beiden 
der big SEs clegt eee be Syncytien mit den stark farbbaren B-Symbionten 


den Cucujiden der Fall ist, liegt die unpaare Ansammlung der Mycetocyten mit 
wo die Symbionten bei den A-Symbionten. N Nervensystem; F' Fettk6rper. 


ihrem Vordringen in den 
Keimstreif ihre kiinftigen Wohnstatten bereits fertig vorfinden (vel. 
Abb. 16a mit Fig.5 und 6 meiner Oryzaephilus-Arbeit). Aut einem 
Entwicklungsstadium, wie dem der Fig. 16a, miiBte man eine derartige 
Anlage der symbiontischen Organe bereits mit Sicherheit erkennen k6onnen. 
Es stehen aber noch zwei Méglichkeiten fiir die Herkunft der Bakterio- 
cyten offen: entweder wandern in die Symbiontenmasse unmittelbar nach 
ihrem Vordringen in den Keim Dotterkerne ein und die Bakterien 
gruppieren sich um dieselben, ein Modus, der haufiger bei der Genese 
der Mycetome verwirklicht ist — allerdings stets aut pegs friiheren 
Entwicklungsstadien (Cocciden, Anopluren, Mallophagen ). Oder und 
das scheint mir das wahrscheinlichere zu sein — wir miissen die Myce- 
tocyten von den ihnen unmittelbar benachbarten Elementen des Fett- 


k6rpers ableiten. 
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Die Wanderzellen scheiden meines Erachtens von vornherein fiir die 
Bildung der definitiven Bakteriocyten aus. Sind sie doch im Gegensatz 
zu diesen stets mit beiden Symbiontenarten beladen und bei weitem 
niemals so dicht besiedelt. Wir kénnen sie auch noch nach dem Auftreten 
der embryonalen Bakteriocyten am Rande der Mycetomanlage feststellen, 
wobeiauch der nicht unerheblicheGr6éBen- 
unterschied zwischen den beiden Zell- 
sorten auffallt (Abb. 16c). Den Amébo- 
cyten kommt lediglich die Aufgabe von 
Transportzellen zu, jedoch sind sie nicht 
allein fiir die Verfrachtung der Sym- 
bionten verantwortlich zu machen. Die 
x | Auffassung Pamuots und KLEVENHU- 

sENs, die in ahnlichen Fallen (bei den 
Aphiden) von einer Phagocytose der Sym- 
bionten sprechen, kann ich nicht teilen. 
Niemals konnte ich Anhaltspunkte fiir 
Auflésungsprozesse derSymbionten inner- 
halb des Plasmas der Wanderzellen ge- 
winnen. Ganz ahnliche Beobachtungen 
liegen von A. WautczucH bei Tachar- 

dina Silvestri, einer Lacklaus vor; aller- 

dings handelt es sich in diesem Fall um 
Transportzellen. einer geschlechtsreifen 
Imago, die zur Verfrachtung der zwei 
verschiedenen Symbionten zur Zeit der 
Ovarialinfektion dienen. 

Uber die genauere Topographie der 
embryonalen Mycetocyten und_ iiber 
deren weiteres Schicksal gibt uns am 
besten ein Querschnitt durch das hintere 
K6rperdrittel eines etwas alteren Keimes 
Aufschlu8 (Abb. 17). Die Symbionten 

Abb. 18. Frontalschnitt durch einen Sind ja auch hier wiederum dank ihrer 
ee ay hak Tasha tes Besiede- verschiedenen Farbbarkeit leicht von- 
nahe beendet. Pr Enddarmschlinge. einander zu unterscheiden. Dicht unter 

der dorsalen Begrenzung des Coeloms 
liegt jene Gruppe einkerniger Bakteriocyten, welche die A-Symbionten 
beherbergen. Diese Zellen bilden einen vollkommen lockeren Verband 
und schieben sich nach der Ventralseite zu keilformig zwischen die 
bedeutend voluminéseren Syncytien ein, in welchen die B-Symbionten 
deponiert sind. 

Diese beiden Syncytien, deren jedes etwa 4—5 Kerne besitzt, liegen 
jetzt noch vollkommen symmetrisch auf gleicher Héhe vor der vorderen 
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Enddarmschlinge. In unserm Querschnittsbild (Abb. 17) fiillen die etwa 
60 w langen Gebilde zusammen mit den medianen Bakteriocytenhaufen 
den gréBten Teil des Lumens der Leibeshéhle aus. Ventralwiirts sind sie 
-von den unmittelbar tiber dem Nervensystem liegenden Fettkorper- 
lappen begrenzt. 

. Die zunachst noch nahezu gleichférmig im Plasma der Mycetosyn- 
_ eytien verteilten Bakterien beginnen sich da und dort nun umzugruppieren, 
wobei jeweils einer der Kerne zum Mittelpunkt einer Symbiontenansamm- 
lung wird. In der Folge wird diese Sonderung des Symbionteninhaltes 
in einzelne Bezirke immer deutlicher (Abb. 18). Die beiden Mycetome 
riicken gleichzeitig etwas nach den Seiten ab und verschieben sich dabei 
auch ganz betrachtlich in der Laingsrichtung. Diese Verschiebung steht 
in Zusammenhang mit einer Streckung der Enddarmschlinge, welche das 
linke Mycetom vor sich herschiebt. SchlieBlich liegt dann der Vorder- 
rand des rechten Mycetoms in einer Ebene mit dem Hinterende des 
linken. 

Die Bakteriocyten, welche sich immer noch durch die geringe Farb- 
barkeit ihrer Insassen auszeichnen, bilden einen wohlumschriebenen, 
nahezu runden Komplex, der in seiner Geschlossenheit beinahe wie ein 
gesondertes drittes Mycetom anmutet und den Raum zwischen den beiden 
seitlichen Organen vollig ausfiillt. Wie der Vergleich der Abb. 18 mit 
Fig. 17 zeigt, hat die Symbiontenzahl ganz erheblich zugenommen. Diese 
Erhohung der Symbiontenzahl in den Mycetomen ist bedingt durch eine 
weitere Zuwanderung von Symbionten aus der Leibeshohle, die in selte- 
neren Ausnahmefallen bis kurz vor AbschluB der Embryogenese andauern 
kann (Abb. 14d), teils ist sie zuriickzufiihren auf eine rege Vermehrung 
der Bakterien durch Querteilung innerhalb der Wirtszellen. 

Das weitere Schicksal der Mycetome ist eng verkniipft mit den Pro- 
zessen, die sich beim Ubergang des Keimstreifs zur definitiven K6rper- 
form abspielen. Bekanntlich umwachsen bei der Mitteldarmbildung 
die Seitenrainder des Coleopterenkeimstreifs allmahlich den Dotter und 
verléten dann schlieBlich unter Einbeziehung der Serosa und Bildung 
des transitorischen Dorsalorgans in der Riickenlinie. Dabei flacht sich 
der Keimstreif auBerordentlich ab und die symbiontischen Organe 
werden nach rechts und links in die seitlich emporgleitenden Keim- 
streiffliigel geschoben. Der unpaare, median iiber dem Nervensystem 
liegende Bakteriocytenhaufen aber wird in zwei Teile zersprengt, die 
gleichfalls nach den Seiten hin ausweichen und zusammen mit den Myce- 
tomen nach oben gelangen (Abb. 19). 

Nicht immer aber erfolgt die Mycetomverlagerung genau nach diesem 
Schema. Vielleicht bedingt durch eine etwas asymmetrische Lage der 
symbiontischen Organe im Keimstreif kénnen dieselben auch alle in 
einer Richtung nach der Dorsalseite verschoben werden, wobei es dann 
erst nachtriglich zu einer Aufteilung der Bakteriocyten kommt, 
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Unmittelbar nach RiickenschluB liegen die beiden Mycetome dorsal 
rechts und links vom Endabschnitt des Mitteldarms. Die von den A- 
Symbionten besiedelten Bakteriocyten sind den Mycetomen auf ihrem 
Weg in die Riickenregion gefolgt und haben sich nun dicht ihrer Ober- 
fliche angelegt. Damit haben die Lyctus-Mycetome endlich ihre defini- 
tive Gestalt und Gliederung in Rindenschicht und Markzone erhalten 
(Abb. 14d). ; 5 

Mit dem fortschreitenden Grad der Resorption des Dotters im Mittel- 
darm und der damit Hand in Hand gehenden GréBenzunahme der Fett- 
kérperlappen kommt es noch zu 
einer geringfiigigen Lageverande- 
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Abb. 19. Querschnitt durch einen Embryo 
kurz vor Riickenschlu8. Die Mycetomanlagen 


Abb. 20. Rechtes Mycetom einer schliipf- 
reifen Larve. 


werden nach der Dorsalseite verlagert (die 
der linken Seite sind aus den nichstfolgenden 
Schnitten der Serie miteingezeichnet). F 
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schicht; Mr Mycetocyten der Rindenschicht; 

Hz Hiillzellen des Mycetoms; P Pericardial- 
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Mr Mycetocyten der Rindenschicht; 
N Nervensystem. 


rung der Mycetome. In der vollkommen entwickelten und schliipfreifen 
Larve (am 10. Entwicklungstage 1) befindet sich das rechte der symbi- 
ontischen Organe in der Riickenregion unmittelbar neben dem Herz 
und den zu dieser Zeit stark entfalteten Pericardialdriisen (Abb. 20). 
Rechts ist es von dem seitlichen Fettkérperlappen und unten von den 
Vasa Malpighi und der Enddarmschlinge begrenzt. Das linke und zu- 
gleich auch vordere Mycetom ist mehr nach der Seite hin verlagert und 
nimmt den Raum zwischen Mitteldarm und Hautmuskelschlauch ein. 

Nach Abschlu8 der Embryonalentwicklung setzt sich jedes der beiden 
Larvalmycetome aus etwa 18—20 ein- bis zweikernigen Bakteriocyten 
zusammen. Davon beteiligt sich etwa ein Dutzend am Aufbau der Mark- 
schicht und der Rest verteilt sich auf die dem Organ kappenartig auf- 
~ 1 Nach Aurson sind die Lyctus-Kier erst in 15 Tagen schliipfreif. 
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sitzenden Elemente der Rindenschicht. Beiderlei Mycetocyten haben 
jetzt noch fast vollkommen gleichartige blaschenfoérmige Kerne mit 
2—3 Nukleolen. Nur die Kerne der Rindenmycetocyten sind gelegent- 
lich schon etwas durch die umliegende Symbiontenmasse eingedellt. 


Niemals fand ich einen dieser jungen Mycetocytenkerne in Mitose. 
_ Doch konnte ich gelegentlich etwas in die Lange ausgezogene Kerne 
beobachten und da ich auBerdem haufiger paarweise dicht beisammen- 
liegende Kerne fand, nehme ich an, daB die Vermehrung der Bakterio- 
cytenkerne in der fiir die symbiontenfiihrenden Zellen charakteristischen 
Weise auf amitotischem Wege erfolgt (Abb. 20). 


Die bindegewebige Hille des Mycetoms sucht man in dem friihesten 
Larvalstadium noch vergebens. Wir finden zu diesem Zeitpunkt nur 
5—6 ovale, saftreiche Kerne, die sich der Oberflache des Mycetoms 
anlegen und ihre spatere Bedeutung dadurch verraten, daB sie sich zum 
Teil zwischen Rinden- und Markschicht einzuschieben beginnen. 


Die weitere Entwicklung der Mycetome in der Larve bis zu ihrer 
endgiltigen GréBe beruht im wesentlichen in einer gewaltigen Volumen- 
vergr6Berung der symbiontenfiihrenden Zellen, welche von 15 Durch- 
messer bei der eben geschliipften Larve auf das 4-fache dieses Wertes 
anwachsen. Selbstverstandlich geht damit eine starke Vermehrung von 
Kernzahl und -substanz konform. Die Teilung der Zellen selbst wird 
dabei unterdriickt, so daB schlieBlich auf dem Hohepunkt der Entwick- 
lung das Larvalmycetom aus vielkernigen Syncytien sich aufbaut. 

Wenden wir uns nochmals den Insassen der Mycetome zu und ver- 
folgen jetzt deren Formwechsel zu Ende. 

Die Symbionten der Rindenmycetocyten wurden ins Ki als wenig 
farbbare Infektionsformen von stark ausgepragtem Pleomorphismus 
iibernommen. Wir erfuhren, daf neben runden und ovalen Gebilden 
mehr oder weniger stark verzweigte Schlauchformen auffielen, deren 
freien Enden chromatische Kappen aufsaBen. Das Plasma dieser Sym- 
bionten war entweder noch homogen, oder es hatte durch Auftreten zahl- 
reicher Vakuolen ein mehr oder weniger schaumiges Aussehen bekommen 
(Abb. 10, 11 f, g). Aber bald nach der Eiablage suchen wir vergeblich 
nach diesen verastelten Wuchsformen (Abb. 15), welche offenbar durch 
mehrfache Teilungen in einzelne Fragmente zerfallen sind. Denn wir 
begegnen jetzt in der Hauptsache nur mehr runden bis ovalen, neben 
wenigen Y- oder hakenférmigen Symbiontengestalten, deren Plasma 
durchweg stark vakuolisiert ist (Abb. 111i). Auf diesem Stadium ver- 
harren die A-Symbionten wahrend des gré8ten Teils der Embryonal- 
entwicklung auf ihrer Wanderung durch den Dotter bis zu ihrer Kin- 
beziehung in die embryonalen Mycetocyten. 

Erst nach erfolgtem Mitteldarmschlu8 machen sich die ersten An- 
zeichen einer Veranderung der symbiontischen Bakterien bemerkbar. 


122 Anton Koch: 


Die Y-formigen Typen haufen sich; daneben gewahren wir langere 
Schlauche, die zum Teil seitlich etwas eingekerbt sind oder sich am Ende 
T-formig verzweigen. Da und dort gewahrt man dazwischen die ersten 
Andeutungen einer Rosettenbildung, indem Verzweigungstypen auf- 
treten, die etwa Kleeblattform besitzen (Abb. 11 i). Gleichzeitig geht auch 
in ihrem Plasma eine Anderung vor sich, die in einer immer starker 
zunehmenden Farbbarkeit der Symbionten zum Ausdruck kommt. Gegen 
Ende der Embryonalentwicklung kommt der Formwandel der Bewohner 
der peripheren Mycetocyten zum Abschlu8. Durch einen komplizierten 
KnospungsprozeB, der sowohl bei den gedrungenen, wie auch bei den 
langgestreckten Symbionten in gleicher Weise einsetzt, entstehen kurz 
vor Abschlu& der Eiperiode wieder jene charakteristischen Rosetten 
der A-Symbionten, wie wir sie eingangs bei der Schilderung der Larval- 
mycetome beschrieben hatten (Abb. 11 k, 20). 

Im Vergleich zu den A-Symbionten ist der Formwandel der zweiten 
Bakterienart aus dem zentralen Mycetomabschnitt wesentlich einfacher 
und monotoner. Dieselben behalten wahrend des allergréBten Teiles 
des Embryogenese immer dasselbe Aussehen und die gleiche Farbbarkeit 
wie zur Zeit der EKiinfektion. Nach der Bildung der Syncytien ver- 
mehren sie sich stark durch quere Teilungen, wobei es voriibergehend zu 
Hantelbildungen kommt, oder sie wachsen zu langen Schlauchen aus, 
deren Inhalt sich schlieBlich zerkliftet, so da8 dann kettenartige Ver- 
bande resultieren. Merkwiirdigerweise treten dazwischen vereinzelt auch 
rosettenformige Stadien auf, die auferordentlich stark an die Rosetten 
der Rindensymbionten erinnern, aber bald wieder in einzelne Coccen 
zerfallen. Kurz vor dem Schliipfen der jungen Larve, manchmal aber 
erst viel spaiter im ersten Larvenstadium, tritt em Wandel in der Farb- 
barkeit auch dieser Symbiontenform auf (Abb. 13 k, 20). Die Symbionten 
verlieren ganz bedeutend an Tinktionsvermégen und nehmen gleichzeitig 
in der tiberwiegenden Mehrzahl Coccenform an. Damit haben auch sie 
ihre endgiltige Form angenommen (Abb. 13 a, k). Bemerkenswert ist 
schlieBlich noch, da schon in der ganz jungen Larve bisweilen sich eine 
Tendenz zur Hypertrophie dieser Symbiontenform zu Involutionsformen 
zeigt. 

Damit ist der Zyklus der beiden Symbiontentypen geschlossen. 
In einem iibersichtlichen Schema (Abb. 21) sei der Formwandel der 
symbiontischen Mikroorganismen wihrend der verschiedenen Entwick- 
lungsphasen des Wirtes noch einmal vor Augen gefiihrt. Hand in Hand 
mit bedeutsamen Wandlungen im Insektenkérper gehen auch die Um- 
wandlungen der pflanzlichen Partner des symbiontischen Systems vor 
sich. Es unterliegt keinem Zweifel, da es vor allem hormonale Ein- 
fliisse sind, welche zu bestimmten Zeiten (Eintritt der Geschlechtsreife, 
Abschlu8 der Embryonalentwicklung) den Formwandel der Symbionten 
auslésen. Dafiir spricht vor allem auch das verschiedene Verhalten der 
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Symbionten in beiden Geschlechtern. Ahnliche zyklische Verande- 
rungen der Symbionten hat vor allem die neuere und neueste Symbiose- 
forschung bei einer ganzen Reihe von Objekten aufgedeckt. In Bucu- 
‘NERs Symbiosewerk (1930) und in seinem Aufsatz » Symbiontengestalt 
und Wirtsorganismus‘ haben sie eine eingehende Wiirdigung erfahren 
-und in meiner Oryzaephilus-Arbeit (1931) konnte ich selbst dazu einen 
Beitrag liefern. 


Uber die systematische Stellung der Lyctidensymbionten méchte ich 
noch kein definitives Urteil fallen. Zu einer endgiiltigen Klarung dieser 
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Abb. 21. Formwandel der beiden Lyctus-Symbionten wahrend der Embryonalentwicklung 

und Metamorphose des Wirtstieres. 4 Symbiont der Rindenschicht des Mycetoms; B Sym- 

biont der Markschicht des Mycetoms; 1 Larve; 2 Puppe; 3 2 Imago jung; 4 2 Imago reif . 

5 Infektionsformen im Ovarialei; 6 friihes Embryonalstadium; 7 spites Embryonalstadium 
(RiickenschluB); 7 Involutionsformen. 


bedeutsamen Frage mtiBte hier die Mitarbeit eines erfahrenen Bakterio- 
logen einsetzen, dem die Aufgabe obliegt, die Symbionten in vitro zu 
kultivieren. Aber nach den bisherigen Erfahrungen bei Zichtungsver- 
suchen an symbiontischen Mikroorganismen von ahnlich weitgehender 
Anpassung an den Stoffwechsel des Wirtstieres (vgl. H. PFEIFFER 1931) 
besteht mit Hilfe der heutigen Methodik noch wenig Aussicht auf das 
Gelingen eines derartigen Experimentes. Doch glaube ich mit ziem- 
licher Sicherheit annehmen zu diirfen, daB die Lyctidensymbionten den 
Bakterien einzugliedern sind. Bestehen doch z. B. gewisse morphologische 
Ahnlichkeiten zwischen den Kndéllchenbakterien der Leguminosen (vgl. 
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auch Kocu 1931) und bestimmten Wuchsformen des einen Lyctiden- 
symbionten. Die gabelférmigen oder mehrfach verzweigten Zustande — 
von Rhizobium radicicola aus Vicia Faba (BURGEFF 1935, S. 799 Fig. 2) 
erinnern zumindest sehr an die Infektionsformen des A-Symbionten von — 
Lyctus (Abb. 21 A, 46). DaB auch gewisse insektenpathogene Bakterien 
je nach dem Wirt, in welchem sie parasitieren, ahnliche Formverande- 
rungen durchmachen, bestéarkt uns in unsern Vermutungen (PAILLoT 
1922, 1933). So nimmt das Bacterium pieris liquefaciens «, das im Blut 
von Pieris brassicae die Gestalt eines Coccobacillus hat, in Vanessa poly- 
chloros L. und Ewproctis chrysorrhoea L. etwa die doppelte Lange als im 
urspriinglichen Wirt an und wachst im Blut von Lymantria dispar zu 
40—50 uw langen Faden aus (PatLLor 1933 8. 135 Fig. 59, S. 136 Fig. 60, 61). 
Bacillus limantricola adiposus bildet im Blut von Lymantria dispar 
ganz grotesk anmutende Riesenformen (ParLLot 1933, Fig. 70, 71) und 
B. liparis, der im selben Wirt vorkommt, steht ihm an Variabilitat der 
Form in keiner Weise nach. Normalerweise bildet dieser Mikroorganis- 
mus im Raupenblut mehr oder weniger lange Kurzstabchen, wachst auf 
zuckerhaltigen Nahrbéden zu einseitig oder doppelseitig verdickten 
langen Schlauchformen aus und nimmt im Blut von Pieris brassicae 
stark verzweigte Formen an, die zum Teil auch der Infektionsform der 
Lyctidenrosetten ahneln und nach BucHNER (1930) auch sehr an die 
,,Rosetten®™ der Centrotinen erinnern (ParLLoT 1933, Fig. 66—69). 

Fragen wir uns endlich, wo ahnliche Symbiontenformen wie bei 
Lyctus anderswo noch beobachtet worden sind, so méchte ich hinsicht- 
lich der A-Symbionten noch einmal auf die Rosetten der Centrotinen und 
von Huacanthus (Cicaden). hinweisen. Auch hier zerfallen die Rosetten 
bei der Bildung der Infektionsformen in kleinere Elemente, die aber 
in diesem Fall rund oder oval sind im Gegensatz zu den polymorphen 
Infektionsstadien der Lyctidensymbionten. War es BUCHNER bei seinen 
Objekten nicht moglich, das ,,erneute Zuriickschlagen‘‘ der ovalen In- 
fektionsformen in die Rosettenzustiinde zu verfolgen, so gelang es bei 
Lyctus-diese Liicke zu schlieBen, und so BucHNERs Annahme, der sich 
die Rosetten durch eine gehaufte Gabelung entstanden vorstellt, zu 
bestiatigen. Neuerdings hat auch H. J. SrammeEr (1933) bei einem Chry- 
someliden, Bromius obscurus L., derartige Rosetten feststellen kénnen, 
die aber hier Riesendimensionen annehmen und nicht in isolierten Myce- 
tomen untergebracht sind, sondern in der Larve das Epithel von 4 kuge- 
ligen Blindsaicken des vordersten Mitteldarmabschnittes besiedeln. Auch 
bei Bromius erfolgt in der Imago ein Zerfall der Rosetten in runde bis 
ovale Formen, wobei allerdings mit dem Formwechsel die Ubersiedelung 
in die imaginalen Organe verkniipft ist. 

Manche Ahnlichkeiten ergeben sich auch mit einigen Wuchsformen 


der Oryzaephilus-Symbionten. Das gilt vor allem fiir die entarteten 
Involutionsformen. 
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Der B-Symbiont, dessen Formenkreis ja viel einfacher ist (Abb. 21 B), 
erinnert sehr an die Pseudococcus citri-Symbionten (vgl. BucHNER 1930, 
Fig. 167d mit Abb. 13b), lieBe sich aber noch mit zahlreichen anderen 
Symbiontenformen in Parallele setzen. 


Vergleichbare symbiontische Einrichtungen bei anderen Coleopteren 
kennen wir nur ganz wenige. In meiner Oryzaephilus-Arbeit habe ich 
an Hand von GamBerras Mitteilung schon kurz auf gewisse Parallelen 
zwischen den Symbiosen der Cucujiden und Lyctiden hingewiesen. Hier 
wie dort sind geschlossene Mycetome vorhanden, die isoliert vom Darm 
in den Fettkérperlappen eingebettet liegen, allerdings bei Oryzaephilus 
4 an der Zahl. Zwei derselben nehmen in der Imago fast dieselbe Lage 
ein am Vorderrand des Abdomens wie bei Lyctus. Jedoch ist der Bauplan 
der Splintkafermycetome wesentlich einfacher und zeigt nicht die radiar- 
facherige Anordnung der Syncytien. Ebenso fehlen die bei den Cucu- 
jiden so besonders ins Auge fallenden GréRenunterschiede der Kerne von 
Mycetocyten und Hiillgewebe. Letzteres keilt sich aber bei Lyctus nicht 
zwischen die Mycetocyten ein und bewirkt so eine Kammerung des Organs 
wie im Fall von Oryzaephilus. Selbstverstandlich wirkt sich der bedeut- 
samste Unterschied — hier eine disymbiontische Form, dort nur ein 
Symbiont — auch im Bau der Mycetome aus. 

Der Infektionsmechanismus verlauft bei beiden Kafern im Prinzip 
vollkommen gleich. Auf kleine Unterschiede sei jedoch noch kurz hin- 
gewiesen. Hier wie dort Ovarialinfektion und damit verbunden ein 
Auswandern der Symbionten aus den berstenden Mycetocyten. Wahrend 
aber bei Lyctus an giinstig gelegenen Stellen ein direkter Ubertritt der 
Infektionsstadien aus dem Mycetom ins Ei erfolgt bei allseitiger Infektion 
des gesamten Follikels, ist bei den Cucujiden eine streng lokalisierte 
Einwanderung der symbiontischen Mikroorganismen am unteren Eipol 
zu beobachten. 

Damit hangt es auch zusammen, da das weitere Schicksal der Ory- 
zaephilussymbionten im Ei viel leichter zu verfolgen ist als das der 
Lyctidensymbionten. Konzentriert sich doch die polare Infektionsmasse 
der symbiontischen Bakterien von Oryzaephilus nach der Blastoderm- 
bildung nochmals zu einem kugelférmigen dichten Haufen, wahrend 
letztere bei ihrer Kleinheit und diffusen Verteilung in den peripheren 
Dotterbezirken viel leichter der Beobachtung entgehen. Jedoch ist in 
beiden Fallen der Ort der Einwanderung der Symbionten in den Keim- 
streif derselbe. Aber bei Oryzaephilus finden die Bakterien infektions- 
bereite Mycetomanlagen vor, in welche sie sofort alle eindringen, wahrend 
sie bei Lyctus zum Teil erst mehr oder minder lang im Coeiom flottieren, 
she sie bei der Bildung der Mycetocyten und Syncytien alle an ihre 
Jefinitive Wohnstatte gelangen. Gemeinsam ist beiden wiederum die 
Verlagerung der embryonalen Mycetome in die Dorsalregion zur Zeit des 
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Riickenschlusses. So sind doch trotz vielfaltiger Unterschiede in den — 
Einzelheiten manche gemeinsamen Ziige beider Symbiosen aufzudecken, 
die wohl in einer engeren systematischen Zusammengehérigkeit beider 
Kaferfamilien innerhalb der Familiengruppe der Clavicornier begriindet 
ist. 

In allerjiingster Zeit hat K. Mansour (1934 a) bei einigen Vertretern 
der Bostrychiden (einem Nahrungsmittelschadling, Rhizopertha dominica F. 
und zwei Holzzerstérern!: Sinoxylon ceratoniae L. und Bostrychoplites 
Zickeli Mars.) paarige Mycetome beschrieben, welche in Lage und Bau 
groBe Ahnlichkeiten mit den Lyctidenorganen besitzen. Die runden 
(Rhizopertha) oder langgestreckten (Sinoxylon, Bostrychoplites) Myce- 
tome liegen beiderseits des Darmrohres in der Region des vorderen Endes — 
des Proctodiums. Sie bauen sich aus mehreren vielkernigen Syncytien 
auf, die von einem Kurzstaébchen besiedelt sind, das einen stark aus-— 
gepragten Formwechsel zeigt, je nach der Lebensphase des Wirtsorganis- 
mus. Ein diinnwandiges Hiillgewebe umgibt die Mycetome. Uber- 
raschenderweise ist aber der Ubertragungsmechanismus der Symbionten 
ein vollig anderer und bisher unter allen Symbiosen einzig dastehender. 
Die symbiontischen Bakterien gelangen nicht, wie im Vergleich zu 
Lyctus und den iibrigen Symbiontentragern mit geschlossenen Myce- 
tomen durch Ovarialinfektion in das Ei, sondern sollen nach MansouRs 
Angaben erst bei der Begattung vom Mdnnchen zusammen mit dem 
Sperma in der Bursa copulatrix des 2 deponiert werden, von wo aus 
sie dann bei der Besamung durch die Mikropyle ins Ei vordringen. , 

Wohlentwickelte paarige Mycetome im ersten Abdominalsegment 
besitzt nach StaMMERs Mitteilung tiber ,, Neue Symbiosen bei Coleopteren* 
(1933) auch Nosodendron fasciculare Outv. Jedes dieser von kleinen 
stabchenformigen Bakterien bewohnten Organe besteht bei der Larve 
aus einer gréBeren Anzahl von Syncytien, deren jedes einen groBen und 
zahlreiche kleine Kerne besitzt. In der Imago ist das histologische Bild 
wieder etwas anders; denn ,,die randstiindigen kleinen Kerne der Syn- 
cytien haben sich aus den Syncytien gelést und eigene Zellen gebildet, 
so daB das imaginale Mycetom aus einer Randschicht von kleinen Zellen 
und einem zentralen Teil aus groBen Syncytien zusammengesetzt ist“. 

Die Symbiose von T'rixagus dermestoideus L. ist die letzte aus dieser 
Reihe von Coleopterensymbiosen, die wir bis heute kennen. Nach 
STAMMER (1933) besitzt die Imago (— Larvalentwicklung noch unbe- 
kannt —) zwei Mycetompaare. Das eine birgt in einem zentralen einheit- 
lichen Syncytium kugelige Symbionten, waihrend die Randschicht des 
Organs aus zahlreichen Syncytien besteht, die langovale, oft gekriimmte, 
in groBen Vakuolen liegende Symbionten besitzen. Ob es sich dabei 
um Zwei verschiedene Symbionten handelt — wie bei Lyctus — oder 


1 Sinoxylon lebt in dem starke- und zuckerreichen Holz von Poinciana regia, 
Tamarix sp. und Albizzia lebbeck; Bostrichoplites in Poinciana und Albizzia. 


Symbiosestudien. I. 127 


nicht, konnte bisher noch nicht entschieden werden. Ein weiterer Sym- 
biont in Gestalt langer, fadenférmiger Bakterien bewohnt das zweite 
Mycetompaar, das sich vom Fettkérper herleitet und beiderseits der 
Gonaden im Fettkérper eingebettet liegt. 

Leider wissen wir weder iiber den Ubertragungsmechanismus noch 
liber die Embryologie von Nosodendron und Trixagus genaueres. Ein 
Vergleich mit Lyctus ware gerade hier noch besonders interessant ge- 
wesen. 


Das Verhalten der Symbionten bei einer Fehlinfektion. 

Unter den zahlreichen Praparaten, die ich beim Studium der Lyctiden- 
symbiose zu durchmustern hatte, fiel mir eines ganz besonders auf, das 
von den obengeschilder- 
ten Verhaltnissen vollig 
abwich und daher ver- 
dient, kurz besprochen 
zu werden (Abb. 22). Es 
handelt sich dabei um die 
Mycetome einer jungen 
Larve, deren zentrale 
Syncytien in diesem Fall 
von den typischen Ro- 
setten des A-Symbionten 
besiedelt sind. Die Syn- 
eytien der Rindenschicht 
sind klein geblieben und 
nur zweikernig und ber- 
gen in ihrem Plasma nur 
einige wenige Symbion- 
ten, die in ihrem Habitus Abb. 22. Ausschnitt aus dem Mycetom einer Larve. 


ganz den B-Symbionten Durch eine St6rung im ce ecm a der 
x : Symbiontenbesatz der beiden Mycetomabschnitte ver- 
glichen. Der Sy: mbionten- tauscht. Symbiont A ist im Markteil des Mycetoms, die 


besatz der Mycetome  wenigen B-Symbionten in der Rindenschicht; Hz Hiill- 
also vollkommen zellen; Mm Markschicht; M7 Rindenschicht. 
war 


vertauscht. 
Dabei interessiert uns ganz besonders, daf} eine enge Korrelation 


zwischen Kernzahl und Symbiontenzahl zum Ausdruck kommt. Wahrend 
in gleichaltrigen Larven mit normalem Symbiontenbestand die Rinden- 
mycetocyten mehr als ein halbes Dutzend Kerne besitzen, finden wir hier 
in allen Zellen nur deren zwei. Es ist ja auch ganz plausibel, daB der 
durch eine erhéhte Symbiontendichte gesteigerte Zellstoffwechsel nur 
durch eine Vermehrung der Kernsubstanz gesteuert werden kann. Wird 
derselbe aber bei Wegfall der Hauptmasse der pflanzlichen Insassen auf 
ein Minimum herabgesetzt, so geniigen die beiden nunmehr vorhandenen 
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Kerne vollauf fiir die verringerten Leistungen der Zelle. Die Kern- 
Plasma-Relation gilt also auch fiir Mycetocyten. Auch die Kerngestalt 
wird bekanntlich durch die Symbiontenzahl beeinflu&t, eines der auf- 
falligsten Symptome der Einwirkungen der pflanzlichen Partner auf die 
Wirtszelle. Runde, véllig normale Kerne bei mangelnder Symbionten- 
besiedelung (Abb. 22) kénnen wir chromatinreichen, verbeulten Kernen 
der mit Symbionten prall gefiillten Imaginalmycetome gegeniiberstellen. 

Worin findet aber diese abweichende Symbiontenbesiedelung ihre 
Erklarung? Die Defektbildung kann zweierlei Ursachen haben: ent- 
weder wurde schon im miitterlichen Organismus eines der: Eier ungleich 
mit beiden Symbiontenformen bedacht. Es ist z. B. gut vorstellbar, 
daB gegen Ende der Legeperiode bei starker Erschopfung der Mycetome 
nur mehr eine ausreichende Menge des einen Symbionten fir das be- 
treffende Ei zur Verfiigung stand. Dies wiirde aber nicht erklaren, 
warum in diesem Fall die Rosetten in den Marksyncytien, die B-Sym- 
bionten in den Rindenzellen untergebracht sind. 

Die Vertauschung der Symbionten kann jedenfalls erst zu einem viel 
spateren Zeitpunkt erfolgt sein. Erst bei der Anlage der embryonalen 
Mycetocyten miissen aus irgendeiner nicht ohne weiteres erklarbaren 
Ursache die B-Symbionten von den kopfwarts im Keimstreif liegenden 
Mycetocyten Besitz ergriffen und die Rosettenkeime in die dahinter- 
liegenden Syncytien eingewandert sein (vgl. Abb. 16). Dabei liegt es 
durchaus im Bereich der Méglichkeit, da bei der Ovarialinfektion noch 
eine gleichmaBige Besiedelung des Eies mit beiden Symbionten erfolgte 
und erst im Embryonalmycetom eine Reduktion der Symbiontenzahl 
einsetzte. Ist doch mit grofer Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daB 
schon auf friihen Stadien eine ausgesprochene Spezifitaét der Myceto- 
eyten von Rinden- und Markschicht ausgebildet ist. Wie sollte denn 
letzten Endes auch die so sichere und reinliche Sonderung der urspriing- 
lich miteiander vermengten beiden Symbiontensorten anders zu er- 
klaren sein? Nur wiirde damit wieder die reichliche Vermehrung und 
Weiterentwicklung des A-Symbionten zu Rosetten im Markteil des Myce- 
toms in Widerspruch stehen. 

An Hand dieses Hinzelfalles ist es leider nicht méglich, den tatsich- 
lichen Verlauf dieser Fehlinfektion zu rekonstruieren. So muB es vorerst 
geniigen, auf die verschiedenen Méglichkeiten der Entstehung dieser 
MiBbildung hingewiesen zu haben. 

Von allergro&tem Interesse ware es natiirlich zu wissen, ob diese 
Larve, welche nur auf die Leistungen des einen Symbionten angewiesen 
war, auf die Dauer lebensfahig gewesen ware und sich zum Vollkerf 
weiterentwickelt hatte. Und damit kommen wir auf 


die physiologische Bedeutung der Lyctidensymbionten 


zu sprechen. Gerade bei einem disymbiontischen Organismus ware es 
sehr erwiinscht, die Wirkung der Ausschaltung des einen oder anderen 
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und schlieBlich beider Symbionten zu verfolgen, deren Leistungen még- 
licherweise auf ganz verschiedenen Gebieten liegen. Bei den relativ 
engen verwandtschaftlichen Beziehungen der Lyctiden und Cucujiden 
ware eine Erfassung dieses Fragenkomplexes im Experiment durchaus 
moglich. War es bei Oryzaephilus méglich, durch Temperatureinwir- 
kung die Symbionten auszuschalten (KocH 1935, 1936), so miBte das 
auch in gleichem Mafe bei Lyctus gelingen. 


Aber der praktischen Durchfiihrung solcher Versuche stellen sich 
groBe Schwierigkeiten entgegen. Voraussetzung in erster Linie ware das 
Gelingen der Zucht von Lyctus unter Laboratoriumsbedingungen in 
einem anderen Substrat als massivem Eichenholz!. Im Innern des Holz- 
kérpers lassen sich ja nicht die einzelnen Entwicklungsphasen des In- 
sekts vom Ei bis zur Imago verfolgen. Aber vielleicht lassen sich die 
Lyctidenlarven auch in gemahlenem und dann gepreBtem Splintholz 
unter Anwendung der von mir fiir Sitodrepa ausprobierten Methode 
ziehen (Kocu 1935 b). Ein weiteres nicht zu unterschatzendes Hindernis 
bietet aber auch die lange Entwicklungszeit von Lyctus, welche min- 
destens 1 Jahr betragt, im Laboratorium aber vielleicht durch Einhaltung 
konstanter, maximal ertraglicher Temperaturen etwas herabgesetzt 
werden kénnte. Die praktische Losung dieser Probleme sei einer kiinf- 
tigen Arbeit vorbehalten! 

Wenn es auch einer genaueren Analyse auf experimenteller Grund- 
lage vorbehalten sein soll, die noch ungelésten Probleme der Lyctiden- 
symbiose einer Klarung naher zu bringen, so méchte ich an Hand des 
bis jetzt vorliegenden Tatsachenmaterials doch schon versuchen, den 
gesamten Fragenkomplex zu skizzieren. 


Nach alledem, was wir bisher iiber die Bedeutung der intrazellularen 
Symbionten wissen, liegt — mit Ausnahme einer besonderen Gruppe, 
der Leuchtsymbiosen — die physiologische Aufgabe der symbiontischen 
Mikroorganismen héchstwahrscheinlich auf ernéhrungsphysiologischem 
Gebiet. Fragen wir uns daher zunachst nach der Lebensweise und der 
Nahrung von Lyctus, so stimmen alle Angaben tiber die Biologie dieser 
Kaferfamilie darin tiberein, daB die Lyctus-Arten ausschlieBlich im Splint- 
holz2 von Weide, Eiche, Esche, Robinie und Nu8baum vorkommen. Ge- 
legentlich werden aber nach NORDLINGERs Zusammenstellung (1862, cit.n. 
Kogma 1932, 8.341) verschiedene andere Laubholzarten mehr oder weniger 
leicht vom Splintkafer angegriffen. Dazu kommen nach Autson (1923) 


1 ParKIN (1936) gelang es inzwischen, Lyctus-Larven unter Laboratoriums- 
bedingungen aufzuziehen, in kleinen, etwa 3mm weiten und 10 cm langen Glas- 
rohrehen, die mit pulverisiertem Nahrsubstrat gefiillt waren. — ; 

2 Die Angabe ZacuErs, dal die Lyctus-Larven 34 cm tief ins Eichenkernholz 
eindringen, kann ich aus meinen Erfahrungen nicht bestitigen. Die Grenze Splint- 
Kern wurde selbst in Eichenbrettern, deren Splint schon véllig zu Pulver zerfressen 
war, von den Schadlingen niemals tiberschritten! 


Z.£. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 9 
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Saft- und Kernholz von Mahagony (Lyctus bruneus STEPH.) und 
Gleditschia triacanthus (Lyctus linearis GOEZE). 

Da nun Lyctus fast ausschlieBlich im Splintholz miniert und nur in 
seltenen Fallen das Kernholz angeht, so mu8 dieses Verhalten in der 
verschiedenen Zusammensetzung der beiden Holzschichten begriindet 
sein. Das Splintholz unserer Laubbéume enthalt reichlich Reserve- 
starke und ist verhaltnismaBig arm an Gerbstoffen (Eichensplint enthalt 
nur 1—2% Gerbstoffe, der Kern dagegen 5—12%; WeEHMER 1929, 
S. 219). 

1933 hat nun S.E.Wimson von ganz anderen Gesichtspunkten 
(Verhiitung von Lyctus-Schaiden in Nutzhélzern) ausgehend, festzustellen 
versucht, welches die eigentliche Nahrung von Lyctus ist. Er praparierte 
den Darmtraktus von Lyctus-Larven und untersuchte dann den Inhalt 
der einzelnen Darmabschnitte mit Hilfe der Jodprobe. Die Starke- 
kérner, welche im vordersten Teil des Kropfes noch reichlich in den 
Holzpartikelchen vorhanden waren, nahmen in seinem hinteren Ab- 
schnitt schon wesentlich ab. Im Enddarm lieB sich keine Starke mehr 
nachweisen, wahrend die Holzsubstanz unverandert blieb. ‘The contents 
of the rectum were treated in the same way, and while the wood particles 
were found to be identical with those in the crop as to structure, the 
cells were entirely devoid of starch. From this we conclude, that starch 
is removed from the cells of the wood by the action of digestive juices, 
mainly in the intestine intervening between crop and rectum, but possibly 
also to some extend in the hinder region of the crop itself.” 

Auch CAMPBELL (1929, S. 1291) stellte an Hand von Analysen gesunden 
Eichensplints und Lyctus-FraBmehl fest, da die Holzsubstanz 
nicht angegriffen wird und nur der Zellinhalt, der sehr reich an Kohle- 
hydraten ist, herausgelost wird. 

Zur Kontrolle untersuchte Wimson auch noch das FraBmehl mit 
demselben Endergebnis. Wenn man auch im FraBmehl dann und wann 
noch Holzteilchen mit Starkeeinschliissen findet, so hat das nichts zu be- 
sagen, denn beim Minieren im Holz werden von der Larve nicht alle 
Bohrspane gefressen, sondern ein kleiner Teil davon fallt beiseite und 
bleibt im Gang liegen. Dieselbe Beobachtung konnte ich bei meinem 
Material auch machen. Rasiermesserschnitte von von Lyctus befallenem 
Kichensplint ergaben bei Behandlung mit Jodjodkalilésung, daB die 
Xylem-Parenchymzellen prall mit Starke gefiillt waren, wahrend im 
Bohrmehl, das den Darmkanal der Larve passiert hatte, sich nicht 
die geringste Spur von Starke nachweisen lie 1. 

Kin weiterer Versuch WILsons zeigt ganz klar und deutlich, da8 nur 
der Starkegehalt des Splintholzes den eigentlichen Nahrwert fiir Lyctus 
bestimmt. Mineralstoffe und N-Verbindungen sind zwar auch im Splint- 
holz vorhanden, aber in nur geringem Mafe, und spielen daher eine vollig 


1 Vgl. hierzu die Ergebnisse von T. ULLMann 1932 und Parkin 1936. 
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untergeordnete Rolle!. Witson konnte namlich nachweisen, daB Eichen- 
holz nur unter ganz bestimmten Voraussetzungen von Lyctus angegriffen 
wird. 

Rasch — an der Luft oder in besonderen Trockenéfen — getrocknetes 
Kichenholz, dessen lebende Substanz infolge dieser Behandlung rasch 
abgestorben ist, ist ganz besonders stark dem Befall durch Splintkafer 
ausgesetzt, wahrend Kichenholz, das unmittelbar nach dem Fillen langere 
Zeit — bis zu 4 Monaten — im Wasser lag, auBerordentlich wider- 
standsfahig gegen Lyctus ist. In dem ersten Fall ist der Splint aufer- 
ordentlich reich an Reservestarke, wahrend im anderen Fall die Starke 
fast restlos verbraucht ist, da die lebende Substanz des Holzes im Wasser 
nur ganz langsam abstirbt und die Reservestoffe inzwischen durch den 
Atmungsproze8 vollig aufgebraucht werden. 


Nun werden von Winson aus England auch schwere Lyctus-Infek- 
tionen von Weidenstémmen gemeldet. Fiir uns ist diese Mitteilung 
besonders interessant, weil die Weide zu den ,,Fettbaumen“ gehort, 
die nur wenig Starke, dafiir aber um so mehr Fette enthalten. Stirke 
ist nur im jiingsten Jahresring enthalten, wahrend der iibrige Teil des 
Splints Fett enthalt. So leben denn auch die Lyctus-Larven nur in der 
auBersten Schicht des Weidensplints, gehen aber dann im Friihjahr, ehe 
sie sich verpuppen, in die Tiefe, also ins Fettholz, wo sie dann die Puppen- 
wiege bauen, ganz im Gegensatz zu ihrem Verhalten in Eichenholz, wo 
die Puppenwiege direkt unter der Holzoberflache angelegt wird. Es stellte 
sich dabei nun heraus, da die Lyctus-Larven auBerstande sind, die reichen 
Fettreserven des Weidenholzes zu verwerten. Wuitson fand noch im 
Enddarm der Larve Fett in den Holzpartikelchen. Somit ist auch in 
diesem Fall ausschlieBliche Starkenahrung nachgewiesen. 


Zu bemerken ist ferner noch, daB& nach Winson das Kernholz des 
WalnuBbaumes, der ebenfalls den Schadigungen des Lyctus-FraBes aus- 
gesetzt ist, trotz seines erheblichen Starkegehaltes nicht vom Splintkafer 
angegriffen wird; vielleicht halten hier besondere Stoffe, welche die 
Zellwinde impragnieren, den Schadling fern. 

Wir haben also in Lyctus keinen ,,Holzfresser‘* — physiologisch ge- 
sprochen — vor uns, sondern einen ,,Holzzerstorer“, der nur fahig ist, 
die Zucker- und Starkereserven des Splintes zu verdauen, nicht aber in 
der Lage ist, die Holzsubstanz selbst seinem Stoffwechsel nutzbar zu 
machen. Eine Beteiligung der symbiontischen Mikroorganismen am 
Aufschlu8 der Zellulose, wie sie ja der abgeschlossenen Lage der 


1 Nach den neuesten Ergebnissen der experimentellen Arbeiten von E. A.PARKIN 
(1936) spielen neben der Reservestirke des Kichensplints auch noch die léslichen 
Zucker, wie z. B. Glucose, fiir die Ernahrung der Lyctidenlarven eine ganz wesent- 
liche Rolle. Wahrscheinlich ist auch ein geringer Zusatz von Proteinen erforderlich. 
Keine dieser Substanzen aber ist fiir sich allein ausreichend als Nahrung fiir Lyctus. 


O* 
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Mycetome nach auch nicht zu erwarten gewesen ware, scheidet demnach 
vollkommen aus. 

Keineswegs aber sind wir berechtigt, auf Grund der volligen Ab- 
geschlossenheit der Mycetome vom Darmkanal eine Beteiligung der 
Symbionten im Gesamthaushalte des Wirtstieres abzulehnen, wie das 
neuerdings K. Mansour (1934) tut. Er schreibt (1934 b, S. 266): “In 
these two wood-eating families — (Lyctidae und Bostrichidae) —, the — 
presence of mycetomes without direct communication with the alimen- 
tary tract indicates the lack of relation between wood-eating habit and 
the occurrence of intracellular micro-organisms.’ MansouRs Studien- 
objekte, die Bostrychiden, sind, wie ich oben des genaueren aus- 
einandergesetzt habe, ernahrungsphysiologisch und symbiontisch ein 
und derselben Gruppe von Coleopteren einzugliedern (mit Ausnahme 
von Rhizopertha, die unter den Bostrychiden dieselbe Rolle spielt, wie 
Sitodrepa unter den Anobiiden). 

Mit demselben Recht kénnte man auch, sofern man Mansours Stand- 
punkt vertritt, jeglichen EinfluB der innersekretorischen Driisen auf den 
Organismus leugnen. Setzt doch geradezu die Definition der inkretori- 
schen Driisen das Fehlen eines Ausfithrungsganges voraus. In derselben 
Weise, wie die verschiedenen Hormone auf dem Wege iiber die Blut- 
bahnen an ihren Bestimmungsort gelangen, kdnnen vielleicht auch spezi- 
fische Stoffe der Symbionten, welche dem tierischen Organismus fehlen, 
tiber die Himolymphe einem bestimmten Organsystem zugefiihrt werden. 
Nach meinen bisherigen Erfahrungen an Sitodrepa koénnte man an | 
Erganzungsstoffe denken, welche von den Symbionten geliefert werden. 
In dieser Annahme werden wir bestarkt durch die Tatsache, da unter 
den pflanzlichen Mikroorganismen neben den Hefepilzen besonders auch 
die Bakterien reich an Vitaminen sind. ,,Hierauf wird unter anderem 
die Tatsache zuriickgefiihrt, da Kinder nach iiberstandenen Infektions- 
krankheiten meist ein sehr starkes Wachstum zeigen. Noch beweisender 
ist, dafS Ratten im Ernahrungsversuch besser gedeihen, wenn sie Ge- 
legenheit haben, ihren eigenen Kot zu fressen, der ja zum groBen Teil 
aus Bakterien besteht (zit. n. v. BuppENBROCK 1928, S. 656). 

Ganz abgesehen von einer eventuellen Bedeutung der Symbionten 
als Vitaminspender, kénnte man auch an eine direkte Beteiligung der 
symbiontischen Bakterien am N-Haushalt des Wirtsorganismus denken. 
Gerade in unserem Fall, wo dem Tier eine auBerordentlich eiweiBarme 
Kost geboten wird [nach ScnHwaLBE und Becker enthilt das Holz 
0,57% (Pappel) — 0,94% (Buche) Proteine], ware das naheliegend. 

Auf zweierlei Art kénnte das Stickstoffproblem dabei von den pflanz- 
lichen Insassen gelést werden. Nach Bucuner (1930, S. 821) ware es 
nicht ausgeschlossen, da} ,,die in mit Tracheen wohl versorgten Organen 
lebenden, intrazellularen Bakterien und Hefen, die sicher nicht resorbiert 
werden, den Luftstickstoff zu binden- verméchten‘*.. Auch Hxrrz (1927) 
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vertritt, was die Hefen der Cerambyciden und Anobiiden anbelangt, 
diese Auffassung. MULLER (1934), der experimentell das N-Bindungs- 
vermégen bei Ernobius- und Rhagiumhefen nachpriifte, kam jedoch 
zu negativen Ergebnissen. Aber die zahlreichen positiven Resultate 
uber das Stickstoffbindungsvermégen der symbiontischen Bakterien 
_ der Leguminosen und Rubiaceen! (vgl. BuRGEFF 1935), sowie der Actino- 
myceten aus den Wurzelknéllchen von Alnus, Eleagnus und Hippophae 
(HittNER 1896, KresBEeR 1932, Ropera 1934) bestirken uns wieder 
in der BucnnerRschen Auffassung. 

Eine andere Méglichkeit eines Eingreifens der pflanzlichen Mikro- 
organismen in den Stickstoffhaushalt des Tieres kénnte man nach Bucu- 
NER auch in der Ausnutzung der N-haltigen Stoffwechselendprodukte 
des Tierkérpers durch die Bakterien im Sinne einer Synthese zu pflanz- 
lichem Eiwei8 erblicken. Dies wiirde sowohl das Vorkommen von Sym- 
biosen bei proteinarmer Nahrung als auch die Lage von Mycetocyten 
und Mycetomen im Fettkérper und die Besiedelung der Vasa Malpighi 
mit Bakterien (BUCHNER 1933, StamMER 1933, 1935) bei den Insekten 
erklaren. 

Fiir den Experimentator erdffnet sich hier ein reiches Arbeitsfeld. 
Fir ihn gilt zunachst, aus der Fille des Materials, das bis heute erarbeitet 
ist, solche Symbiontentrager herauszusuchen, die sich fiir seme Zwecke 
besonders eignen und mit deren Hilfe dann die mannigfachen Ratsel 
der Biindnisse zwischen Tier und Pflanze gelost werden k6énnen. 


Zusammenfassung. 

1. Larve, Puppe und Imago von Lyctus linearis GOEZE zeichnen sich 
durch den Besitz zweier Mycetome aus, die isoliert von Darm und Vasa 
Malpighi im Fettkérper eingebettet liegen. 

2. Jedes der beiden Mycetome baut sich aus dreierlei Elementen 
auf: a) 7—12 groBe vielkernige Mycetocyten bilden die Markschicht; 
b) kappenartig sitzen der Markschicht 8—14 Rindenmycetocyten auf, 
die gleichfalls vielkernig sind; c) ein diinnwandiges Hiillepithel umschlieBt 
das gesamte Organ und schiebt sich auch zwischen Mark- und Rinden- 
schicht ein. 

3. Zwei verschiedene Symbionten besiedeln die Mycetome: in der 
Rindenschicht sind ,,Rosetten‘’ (A-Symbiont), in den Marksyncytien 
runde bis ovale Mikroorganismen (B-Symbiont) lokalisiert. 

4. Die Ubertragung beider Symbionten erfolgt auf dem Wege tuber 
die Ovarialinfektion, wobei teilweise ein direkter Ubertritt besonderer 
Infektionsformen der zwei Symbionten aus dem Mycetom in das Ki 
stattfindet. Der Eifollikel zeigt zur Zeit der Infektion eine ,,Empfangs- 


1 Herrn Prof. Dr. R. ScHaEDE, Bot. Inst. Breslau, bin ich fiir Literaturhinweise 
zu herzlichem Dank verpflichtet. 


134 Anton Koch: 


bereitschaft’‘, die dadurch zum Ausdruck kommt, da fiir kurze Zeit — 
voriibergehend die Follikelzellen auseinanderriicken, um den Symbionten ~ 
Einla®B zu gewahren. Die Infektion der Kier ist eine allseitige. ; 

5. Das Verhalten der Symbionten wahrend der Embryogenese wird 
genauer geschildert. Die Symbionten wandern nach der Blastoderm- 
bildung in den Dotter ein, wo sie ohne besondere Orientierung verharren 
bis die Blastokinesevorginge des Keimstreifs ihren Abschlu8& gefunden 
haben. Sie sammeln sich dann am Keimstreifhinterende und wandern — 
unmittelbar vor dem Proctodéum in das definitive Coelom ein. Wander- 
zellen kénnen sich dabei am Symbiontentransport beteiligen. Nachdem 
die Symbionten restlos in den Embryo aufgenommen worden sind, er- 
folgt erst eine raéumliche Sonderung der beiden Symbionten, der sich 
unmittelbar die Besiedelung der ersten Mycetocyten der spateren Rinden- 
schicht und der paarig angelegten Marksyncytien anschlieBt. Wahrend 
des Riickenschlusses des Embryos werden die beiden Embryonalmyce- 
tome nach der Dorsalseite verschoben. Die definitive Mycetocytenzahl 
ist bereits im Embryo festgelegt; das Wachstum der Mycetome erfolgt 
demnach nur durch Volumenzunahme der Mycetocyten unter gleich- 
zeitiger Vermehrung ihrer Kerne auf amitotischem Wege. 

6. Das Schicksal der zwei verschiedenen Symbionten und ihr Form- 
wechsel wird in beiden Geschlechtern und wahrend des gesamten Entwick- 
lungszyklus des Insekts verfolgt. 

7. Ihrer systematischen Zugehoérigkeit nach sind die Lyctidensym- 
bionten héchstwahrscheinlich den Bakterien einzureihen. 

8. Vergleichbare symbiontische Einrichtungen finden sich unter den 
Coleopteren bei Oryzaephilus, einigen Bostrychiden, Nosodendron und 
Trixagus. 

9. Es wurde eine Fehlinfektion beobachtet, bei der die Rosetten 
in den Marksyncytien lagen, wahrend der B-Symbiont in einigen wenigen 
Exemplaren in den Rindenzellen lokalisiert war. 

10. Uber die physiologische Bedeutung kann man erst auf experi- 
menteller Basis genaueres aussagen. Es besteht die Méglichkeit, daB die 
Symbionten die Vitaminquellen des Kafers sind oder irgendwie an seinem 
N-Haushalt beteiligt sind. 

11. Lyctus ist genau genommen kein Holzfresser, sondern nur ein 
Zerstorer der Holzsubstanz, welche er selbst nicht anzugreifen vermag. 
Es werden nur die Stirkevorrate des Splintes verwertet. 
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Einleitung. 

In den SchluBbemerkungen zu meiner 1931 erschienenen Arbeit: 
,, Die Symbiose von Oryzaephilus surinamensis L.“‘ teilte ich in Kiirze mit, 
daB es mir bei diesem Objekt gelungen ist, die symbiontischen Bakterien 
aus den Mycetomen dieses Kafers Schritt fiir Schritt zu verdrangen, um 
schlieBlich Tiere mit vollkommen verédeten Mycetomen zu bekommen. 
1933 konnte ich dann 
auf der Zoologentagung 
in K6ln im Anschlu8 an 
meine Sitodrepa - Ex- 
perimente Naheres tiber 
die damals bereits ab- 
geschlossenen Unter- 
suchungen  mitteilen, 
mubBte es mir aber dabei 
versagen, auf die HKin- 
4% zelheiten genauer ein- 
zugehen. Dies sei nun 
der Zweck der folgen- 
den Zeilen. 

Ganz kurz sei ein- 
leitend auf die wichtig- 
sten Daten zur Sym- 
biose des Getreideplatt- 
kafers hingewiesen, die 
wir zum besseren Ver- 
standnis des Folgen- 

} : Boe den uns noch einmal 
Abb. 1. Oryzaephilus surinamensis L. Larvalmycetom (nach vergegenwartigen miis- 

Kocn). sen. Vier ansehnliche, 

runde bis ovale Myce- 

tome von héchst eigenartigem Bau liegen bei Larve, Puppe und Imago, 
isoliert vom Darm und den malpighischen Gefafen, in den Fettkérper- 
lappen eingebettet. ,,Jedes dieser Organe besteht aus 12—15 mehr- 
kernigen Mycetocyten, deren jede in der Mitte einen auffallend groBen 
Kern aufweist, und aus einer bindegewebigen Hiille, welcher der 
Riesenkern angehért, der die Mitte des Organs beherrscht‘ (Abb. 1, 
4a). Der Symbiont ist ein auSerordentlich pleomorphes Bakterium, 
das wahrend des groBten Abschnittes der Lebensdauer des Wirtstieres 
schlauchférmig ist und erst in der geschlechtsreifen Imago sich in 
runde bis ovale Infektionsformen aufteilt. Diese gedrungene Form des 
Symbionten wird wahrend der Embryonalentwicklung beibehalten bis 
in die junge Larve, in welcher erst im vollausgebildeten Mycetom die 
langen Symbiontenzusténde wiederkehren. AuBerdem sind noch jene 


—— 
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merkwiirdigen Wuchsformen zu erwahnen, die in alten Larven, Puppen 
und Imagines neben der gewohnlichen Symbiontenform auftreten (vgl. 
Koc# 1931, Fig. 15). 

Beim Studium meiner Oryzaephilus-Praparate fiel mir 1930 in einem 
Falle auf, daB ich bei einer Imago trotz wiederholter sorgfaltiger Muste- 
rung der ganzen Schnittserie weder Symbionten noch Mycetome finden 
konnte. Bei der betrachtlichen GréBe und der Vierzahl der symbionti- 
schen Organe war ein ,,Ubersehen“ derselben villig ausgeschlossen, und 
ich legte das ratselhafte Praparat nach Protokollierung zunachst beiseite. 

Einige Wochen spater notierte ich bei einer Reihe von Tieren, welche 
alle ein und derselben Kultur entstammten, merkwiirdige Verainderungen 
der Mycetome, die sich vor allem im Auftreten gréBerer und kleinerer 
Vakuolen unter gleichzeitiger Verringerung des Symbiontenbestandes 
auBerten (Abb. 2, 4c). Derartige Falle traten in der Folge, mehr oder 
minder stark ausgepragt, haufiger auf, aber nur in ganz bestimmten 
Kulturen. Fir diese aus der Reihe des Gewohnten fallenden Praparate 
gab es nur eine Deutung: allmdhlicher Abbau der Symbiose unter dem 
Hinflup verdnderter Umweltbedingungen. 

Welche AuBenfaktoren gaben aber AnlaB zur Aufgabe einer so eigen- 
artigen und komplizierten Symbiose, wie es die von Oryzaephilus ist ? 
Diese Frage bereitete mir zunichst noch viel Koptzerbrechen, bis ich 
schlieBlich glaubte, der richtigen Lésung auf die Spur gekommen zu sein. 


Einflu8 der Ernahrungsweise auf den Symbiontenbestand (?). 

Das gesamte Ausgangsmaterial fiir meine Oryzaephilus-Zuchten stammte 
vom gleichen Fundort, einer Miinchener Malzerei. Nach Aussortieren des 
Ausgangsmaterials im BERLESE-Apparat setzte ich daher meine Kulturen 
mit Malzschrot als Nahrsubstrat an. Spater aber setzte ich in Ermangelung 
von geschrotetem Malz behelfsweise einige Kulturen mit Haferflocken 
an, und gerade in diesen Kulturen traten erstmalig jene Individuen mit 
gestérter Symbiose auf. z 

Was lag da naher anzunehmen, als da der plotzliche Wechse] der Diat 
vielleicht den Abbau der symbiontischen Bakterien auslése! War es 
der Nahrungswechsel gemeinhin, oder war es nur die eine spezifische 
Didt, die damit in ursdchlichem Zusammenhang stand? Zur Analyse 
dieser Frage setzte ich eine groBere Reihe von Fiitterungsversuchen an, 
in denen ich folgende Diaten reichte: Hafer, in Form der verschiedensten 
Haferpraparate des Handels, Weizen, Gerste (Graupen), Buchweizen, 
Erbsmehl, Haselniisse, Dorrobst. 

Die Versuche wurden in der Weise angestellt, daB die zu priifenden 
Futterproben mit wenigen (4—20) Larven oder Imagines von Oryzaephilus 
aus den vorher auf ihren normalen Symbiontenbestand hin untersuchten 
Vorratszuchten (mit Malzschrot) beschickt wurden. Spater setzte ich, 
um ein véollig einheitliches Ausgangsmaterial zu verwenden, diese 
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Experimente mit nur einem Parchen an. (Die Geschlechter lassen sich 
unschwer unterscheiden, da das ¢ an dem Vorhandensein eines kleinen 
Dorns an der Innenseite des Femurs des dritten Beinpaares ohne weiteres 
zu erkennen ist.) Untersucht wurden erst die Nachkommen der Aus- 
gangstiere, die also vollkommen unter dem Kinflu8 der neuen Diat auf- 
gezogen waren. Durch rechtzeitiges Umsetzen der Tiere in neue GefaBe 
war es méglich, ein und denselben Stamm durch mehrere Generationen 
hindurch genauestens zu analysieren. Um eine méglichst genaue Kontrolle 
und Erfassung auch der geringfiigigsten Veranderung an Symbionten 
und Mycetomen zu gewahrleisten, war die Anfertigung von Schnittserien 
simtlicher zu untersuchenden Tiere nicht zu umgehen. 

In Tabelle 1 méchte ich einen Auszug aus meinen Versuchsproto- 
kollen geben: Auffallend ist, daB in den Kulturen mit Haferdiat haufiger 
symbiontenarme oder symbiontenfreie Tiere auftraten, was bei den 
andern Didten eine Ausnahme war. Es schien also ein Zusammenhang 
zwischen Haferdiat und Symbiontenabbau zu bestehen! Ich variierte 
daher die Haferversuche in der verschiedensten Weise, verfiitterte alle 
moglichen Haferpraparate!, extrahierte Haferflocken mit Petrolather 
und reichte sowohl die entdlten Haferflocken als auch das aus dem 
Extrakt wiedergewonnene Haferél (zusammen mit Kartoffelstarke), in 
der Annahme, auf diese Weise einem spezifischen Stoff auf die Spur zu 
kommen, der fiir den Symbiontenverlust verantwortlich gemacht werden 


Tabelle 1. Fitterungsversuche an Oryzaephilus surinamensis L. 


Mycetome 


Versuchs- Zahl der 
protokoll- | untersuchten Sym- |Reduktion der Diait 
Nr. Individuen Normal | bionten- | Symbionten- 
frei zahl 
3 i — Haferflocken 
5 5 ~- S 
0 5 — 
0) 2 -- 55 
8 0) — 
: 3 7 | — ~ 
5 38 ] = Haferkérner gequetscht 
76 ) 9 1 — Haforkérne 
97 6 6 0 — Hafermehl 
216 4 1 0 3 Haferflocken 
95 0 6 0 4 Haferflocken entélt 
185 5 1 0 4 Haferflocken 
195 5 3 0 2 Haferflocken 
115 5 5 0 — Weizen 
15 9 5 2 2 Gerste (Graupe) 
17 9 9 0 — Buchweizen 
43 10 10 0 Erbsmehl 
42 9 9 0 —_ Haselniisse 
21 9 9 0 — Getrocknete Bananen 


* Der Firma Schiile-Hohenlohe, Kassel-Bettenhausen, bin ich fiir die Uber- 
lassung verschiedener Haferfabrikate bzw. Halbfabrikate zu Dank verpflichtet. 
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kénnte. Ich erzielte jedoch kein einheitliches Ergebnis, das zu irgend- 
welchen eindeutigen Schliissen berechtigte. 

Kin Zufall brachte mich dann auf den richtigen Weg. Fiir das ver- 
gleichende Studium der Entwicklungsgeschwindigkeit normal infizierter 
und symbiontenfreier Exemplare von Oryzaephilus benétigte ich genau 
. datiertes Ei- und Larvenmaterial, das ich mir dadurch verschaftfte, 
 daB ich jeweils ein Oryzaephilus-Parchen zur Eiablage in ein Embryo- 
schalchen mit einigen Haferflockenstiickchen brachte. Zur Beschleu- 
nigung des Entwicklungsverlaufs stellte ich die Schalchen mit den Ver- 
suchsobjekten auf den Trockenschrank meines Paraffinofens. 

Die Schnittuntersuchung dieses Larvenmaterials brachte unerwarteter- 
weise die Lésung. Samtliche Nachkommen eines Parchens mit voll- 
kommen normalen Symbiontenbestand waren symbiontenfrei. Auch die 
Parallelversuche hatten dasselbe Ergebnis. Damit war ganz eindeutig 
der Beweis erbracht, da der Symbiontenverlust in causalem Zusammenhang 
mit der Temperaturerhohung steht und nicht, wie ich zuerst annahm, 
mit der veranderten Diat. 

Unter diesem neuen Gesichtspunkt fanden meine bisherigen Ergeb- 
nisse dann auch sehr rasch eine Erklarung. Die meisten der oben zu- 
sammengestellten Versuche hatte ich in den Monaten November bis 
Mitte Marz in meinem Arbeitszimmer angesetzt, wobei ich, der kalten 
Jahreszeit halber, einen Teil meiner Kulturen in der Nahe des Heiz- 
korpers stellte. Die VorratsgefaBe mit dem Ausgangsmaterial hatte ich 
dagegen kiihl stehen. 


Der Einflu8 der Temperatur auf den Symbiontenbestand. 

Zwei Fragen waren nun zu l6sen: 

1. Welcher Temperaturbereich wirkt schadigend auf die Symbionten 
von Oryzaephilus, und wo liegt der Schwellenwert ¢ 

2. Tritt unter allen Umstainden eine Symbiontenschadigung infolge 
einer Temperaturerhéhung ein, oder gibt es besondere sensible Phasen 
der Symbionten im Lebenszyklus von Oryzaephilus ? 

Die Beantwortung der ersten Frage war relativ einfach: es galt zu- 
nachst, eine untere Temperaturgrenze festzustellen, bei welcher die 
Vitalitat der Oryzaephilus-Symbionten in keiner Weise geschadigt wird, 
die Mycetome also véllig unverandert bleiben. Eine nachste Versuchs- 
reihe mu&te der Ermittlung des Maximums der ertraglichen Aufen- 
temperatur fiir den Wirtsorganismus selbst dienen, und endlich war es 
noch unsere Aufgabe, durch Einengung des so festgelegten Temperatur- 
bereiches den Schwellenwert fiir die Symbiontenbeeinflussung zu erhalten. 

Die Versuche wurden bei jeweils konstanten Temperaturen im Brut- 
schrank bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 35%—70% durchgefiihrt. 
Dabei kam in jeder Versuchsreihe die Nachkommenschaft verschiedener 
in Einzelhaft gehaltener Parchen zur Untersuchung. Die einzelnen 
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Parchen wurden in kleine Glastuben mit Korkverschlu8, die zur Halfte 
mit Nahrsubstrat (Malzschrot, Haferflocken) gefiillt waren, gesetzt und 
dann in den Thermostaten gebracht, in welchem Schalen mit waBrig 
konzentrierter NaCl-Lésung fiir die erforderliche Luftfeuchtigkeit sorgten. 
Zur Untersuchung gelangten alte Larven, Puppen und Imagines der 
1. Filialgeneration, die ganz unter den verainderten Temperaturbe- 
dingungen aufgezogen wurden. Stérend machte sich in den héheren 
Temperaturbereichen die gréBere Anfalligkeit der Kaferlarven gegentiber 
Mikrosporidieninfektionen bemerkbar, so da des 6fteren eine Wieder- 
holung einer Versuchsserie vonnoten war. 

In Tabelle 2 ist das Ergebnis dieser Versuche zusammengestellt: 


Tabelle 2. 
:. A Zahl der Mycetome |Symbionten- ioe 
Neel Ponokol} Lee ee Normal ri Lage a8 ae ees rahe 
| 

1 | 310/a 30 1 1 = = eer 
332 30 3 3 — — — 

335 30 3 3 — -- = 

2 258 38—39 10 = — a 10 
3 295/6b 35 7 = 7 — — 
4 | 350/3 32 3 3 oy Ha at 
350/5/6 32 7 7 = —_ =a 

5 | 313/4—6 33 13 22 <3 131 = 
352/10 33 7 = = 72 = 


Wir entnehmen daraus, daB bei 30° C die Symbionten noch in keiner 
Weise geschadigt werden. Als tédliche Temperaturgrenze fiir Oryzae- 
philus wurde 38°C ermittelt. Der Schwellenwert fiir die Reduktion der 
Symbiontenzahl liegt im Bereiche von 32°—33°C. Wahrend bei 35° C 
die Symbionten restlos zugrunde gehen und so vollkommen sterile Myce- 
tome erzielt werden, ist der schidigende Einflu8 auf die Bakterien bei 
33°C noch nicht vollig durchgreifend. Bei 33°C ist der Symbionten- 
bestand in allen Fallen weitgehend dezimiert (vgl. Abb.2e), wobei sowohl 
graduelle Unterschiede zwischen den einzelnen Tieren, als auch innerhalb 
der 4 Mycetome ein- und desselben Individuums zu verzeichnen sind. 
Unter den 20 in Tabelle 2 an fiinfter Stelle aufgefiihrten Tieren befand 
sich nur eines mit 2 sterilen Mycetomen; weitere 5 wiesen nur je 1 steriles 
Mycetom auf, wahrend die 3 iibrigen weitgehend verddet waren, und die 
restlichen 14 Individuen dieser Versuchsreihe alle Mycetome noch spar- 
lich besiedelt hatten. Die in den Mycetomen noch verbliebenen Sym- 
bionten zeigten aber auch schon gré8tenteils Anzeichen mehr oder minder 
starker Schaidigungen, wie sie in folgendem noch genauer geschildert 


? Davon besaf 1 Tier 2 sterile Mycetome und eines 1 steriles Mycetom. 

2 4 von den 7 Tieren besaBen je ein véllig symbiontenfreies Mycetom, waihrend 
die tibrigen 3 Mycetome zum grofen Teil einen auSerordentlich stark gelichteten 
Symbiontenbestand (vgl. Fig. 2 c—f) aufwiesen. 
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werden sollen. So kann man mit absoluter Sicherheit voraussagen, daB 
in diesen Fallen eine Weitergabe von Symbionten auf die nachstfolgende 
Generation unterblieben ware. Die sterilen Individuen wiirden hier also 
erst in der zweiten Etappe erzielt. 

Damit waren die Vorbedingungen zur Inangriffnahme des zweiten 
Fragenkomplexes gegeben. Als mittlere Temperatur, die in keiner Weise 

mehr das Insekt schadigt, aber mit absoluter Sicherheit eine vollkommene 
Vernichtung des Symbiontenbestandes gewahrleisten mufte, wurden 
36° C gewahlt. Die Kontrollen wurden entweder bei Zimmertemperatur 
oder, was ich dann spater vorzog, bei 30°C im Inkubator angesetzt. 

Die erste Frage, welche hierbei der Lésung harrte, war folgende: 
Wirkt sich der TemperatureinfluB wihrend der postembryonalen Entwick- 
lung von Oryzaephilus gleichmapig aus, oder gibt es besonders thermosensible 
und thermoresistente Stadien im Entwicklungszyklus dieses Insekts ? 

Die Versuche wurden folgendermaSen durchgefiihrt: Die Eltern- 
generation wurde bei 30°C gehalten. Eiablage und Embryonalentwick- 
lung und — soweit das erforderlich war — auch kiirzere oder langere 
Abschnitte der Larvalentwicklung erfolgten unter denselben Umwelts- 
bedingungen. Der Hitzewirkung wurden dann die verschiedensten Ent- 
wicklungsstadien, von frisch geschliipften Larvchen bis zu Pronymphen, 
ausgesetzt. Tabelle 3 enthalt die diesbeziiglichen Daten: 


Tabelle 3. 


Ergebnis: a—f = steigende 
Grade der Symbiontenreduktion 
im Mycetom? 


Zahl der 


hes Entwicklungsstadium seovonell: Terenedss 
male) 80) Pc «| ae ver pes 
a) Frischgeschliipfte 
Larven 
I 4 Tage bei 36°C 295/2 6 1 5 zed 
2 8 Tage bei 36°C 349/2 4 + 
3 | Dauernd bei 36°C | 349/1 2 — |}—|]—/1)] 1 )—|/— 
344 3 Chall il 
295/a’ 3 | 
295/1la’’ 2 SN 
b) Altere Larven des | 349/3 7 7 
1. Stadiums 283 + 1 3 ae 
(kurz vor der Hautung) 
c) 2. Larvenstadium 295/3 5 2 3 
jung 280 3 3 — 
279 2 — |— |—}—} 2 |—J|— 
d) Altere Larven des | 349/4 53 5 — 
2. Stadiums 
e) 3. Larvenstadium 295/1b 2 2 : ats) 
f) 4. Larvenstadium 272 2 2 _ 
g) Pronymphe 295/5 2 2 = 


1 Vgl. Abb. 1, 2a—g. yeas 
: Hoaline Schicht a die Symbionten besonders machtig entfaltet. 
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Abb. 2. Oryzaephilus surinamensis L. Abbau der Symbionten unter dem HinfluB erhéhter 
Temperatur. 
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Eine Beeinflussung der Symbionten findet also nur bei ganz jungen 
Larven bis zum Abschlu8 der ersten Hautung statt. Etwas dltere Were; 
welche unmittelbar vor der zweiten Hautung stehen, erwiesen sich hin- 

-sichtlich ihres Symbiontenbestandes als vollkommen thermoresistent. 
Obige Zusammenstellung zeigt, daB nicht alle Individuen wahrend der 
sensiblen Phase gleichmaBig reagieren; so kénnen z. B. einzelne Indivi- 

_ duen einer Versuchsreihe véllig widerstandsfahig gegeniiber der erhoéhten 
AuBentemperatur sein, wahrend die tibrigen Tiere zum Teil eine sehr 
weitgehende Verédung der Mycetome aufweisen. Worin diese individu- 
ellen Unterschiede begriindet sind, ist schwer zu sagen; die Beschaffen- 
heit der Symbionten kénnte hierfiir in gleicher Weise verantwortlich 
gemacht werden wie die verschiedene Reaktionsfahigkeit des Wirts- 
gewebes. 

Kin ganz wesentlicher Faktor fiir das Gelingen des Versuchs ist die 
Zeitdauer der Temperatureinwirkung (vgl. Tabelle 3a, 1—3). Bei 
4 Tage langem Verweilen der Junglarven im Thermostaten von 36° C 
zeigen sich an den Mycetomen nur die ersten, allerdings schon deutlichen 
Spuren des Hitzeeinflusses: machtige Vakuolen in den Mycetocyten 
deuten darauf hin, daf in allen Teilen des Mycetoms gleichzeitig eine 
Aufloésung von einzelnen Symbionten oder Symbiontengruppen statt- 
findet, deren Reste als schwachfarbbare Klumpen oder feines Gerinnsel 
da und dort noch nachweisbar sind (Abb. 2a). Auch die Hypertrophie 
des Hiillepithels der Mycetome geht haufig damit Hand in Hand. Bei 
langerer Dauer des schadigenden EHinflusses wird die Hiille des Mycetoms 
immer miachtiger, waihrend die Mycetocyten im gleichen Mae an 
Volumen abnehmen. Das ist z. B. im Versuch a/2 der Fall, in welchem 
die Tiere doppelt so lang wie im Vorversuch bei 36°C gehalten wurden 
(Fig. 2 ¢). 

Fragen wir uns nach der Ursache der verschiedenen Kmpfindlichkeit 
der Symbionten wahrend der einzelnen Stadien der Larvalentwicklung, 
so machen wir die iiberraschende Feststellung, daB thermosensibel nur 
jene Entwicklungsstadien von Oryzaephilus sind, welche die kurzen ge- 
drungenen Infektionsformen der Symbionten aufweisen (vgl. Kocw 1931, 
S. 402 Fig. 8). Mit der Umwandlung der Infektionsform in die langen 
schlauchférmigen Symbiontenzustinde, welche zwischen dem 2. und 3. 
Larvenstadium einsetzt, erlischt auch ihre Empfindlichkeit gegentiber 
thermischen Einflissen. 

Wenn diese Behauptung richtig ist, dann miissen auch geschlechts- 
reife Weibchen thermosensibel sein. Bergen doch die zur Zeit der Ge- 
schlechtsreife riesig vergréBerten Mycetome der Weibchen fast ausschlieB- 
lich die kurzen, ovalen Wuchsformen, die durch multiple Querteilungen 
der langen Symbionten entstanden sind und sich zur Zeit der Kiinfek- 
tion in die stark farbbaren Ubertragungsformen umwandeln (vgl. 
Koca 1931, 8.407 Fig. 11). Zur Priifung wurde folgende Versuchs- 
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reihe angesetzt: Einzelparchen wurden bei Zimmertemperatur gehalten 
und die unter diesen Normalbedingungen erzeugten Nachkommen unter- 
sucht. Sodann wurden dieselben Pédrchen fiir die Dauer von 14 Tagen 
in den Brutschrank (36° C) gebracht und die unter den neuen Umwelts- 
bedingungen erzeugte Filialgeneration gepriift. SchlieBlich wurden die 
gleichen Eltern wieder in die urspriinglichen Lebensbedingungen versetzt 
und die jetzt entstandenen Geschwister mit den wbrigen Individuen der 
F,-Generation verglichen. Nach AbschluB des Experiments wurden auch 
die Eltern fixiert und auf Schnitten untersucht. Das Ergebnis entsprach 
ganz den Erwartungen. 

Unter dem Einflu8 der erhéhten Temperatur werden demnach von 
Tieren, die eine vollkommen normale Symbiontenbesiedelung ihrer 
Mycetome aufweisen und unter den gewohnlichen Umweltsbedingungen 
Nachkommen mit normalem Symbiontenbestand lefern, Individuen mit 
weitgehend verédeten Mycetomen erzeugt. Die Schadigung der symbi- 
ontischen Einrichtungen der Elterngeneration ist keimeswegs eine voriiber- 
gehende und wird nach Beendigung des Temperaturversuchs wieder 
behoben, wie man vielleicht annehmen k6nnte, sondern ist eine dauernde 
(Tabelle 4 Rubrik III). Es werden auch in der Folge von denselben 
Parchen nur mehr Individuen mit stark vermindertem Symbionten- 
bestand oder véllig sterilen Mycetomen erzeugt. Mit gutem Recht kénnte 
man daraus schlieBen, daB die Mycetome der P-Generation wahrend 
der zwei Wochen dauernden Temperaturerhéhung den gréBten Teil der 
Symbionten eingebuBt haben, und da der noch verbleibende Rest dann 
noch zu einer mangelhaften Infektion des Eimaterials ausreiche. Dem 


Tabelle 4. 


I Il 


III 


Eiablage und Auf- Hiablage und Auf- 


Hiablage und Auf- 


mefomperatur | — Zueht bet 36° C AUGRE bel eel Magara 
satlong) aa 
Fai oes gonna Ergebnis * ee Ergebnis 
extrem 
9 9 normal 3 3 reduziert 1 1 reduziert 2 norm: 
(2 f) 1 (2 d) 3} viele In 
tionsfor 
4 normal 1 steril 2 Q norm 
5 normal 5 i g i 
reduziert Q norm 
(2d) 3 7 
3 fast véllig 
symb.-frei 
(2 f) 


1 Die Bezeichnung 2d usw. bezieht sich auf die Abb. 2. 


2 Steril = symbiontenfrei; bezieht sich, so oft es in dieser Arbeit gebraucht 
wird, nur auf die symbiontischen Einrichtungen. 
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widerspricht aber vollkommen der Befund bei den Elterntieren, die, 
nach AbschluB des Versuchs, auf Schnitten untersucht wurden. 

Die Symbiontenbesiedelung der Mycetome der Weibchen war zahlen- 
maBig durchaus normal. Aber es war im Gegensatz zu anderen, nicht 
behandelten Weibchen, welche im geschlechtsreifen Zustand fast aus- 
schlieBlich runde bis ovale Symbionten fiihren, jetzt die lange, schlauch- 
formige Wuchsform der Symbionten weitaus dominierend. Das Bild 
entspricht also jetzt mehr den Verhaltnissen, wie wir sie in Puppen und 
frisch geschliipften Imagines finden. Von den runden bzw. ovalen Sym- 
biontenformen war nur ein ganz geringer Prozentsatz zu verzeichnen. 
Dieselben waren entweder verstreut iiber alle Facher des Mycetoms 
oder nur auf einzelne Mycetocyten beschrankt. Im mannlichen Geschlecht 
war ein gehauftes Auftreten von Involutionsformen der Symbionten 
zu notieren. 

So tiberraschend dieser Befund zunachst auch erscheinen mag, so 
harmoniert er trotz alledem aufs beste mit unsern bisherigen Erfahrungen. 
In meiner Oryzaephilus-Arbeit (1931) konnte ich zeigen, daB die ge- 
drungenen Symbiontenformen der reifen Imago zu Beginn der Kiin- 
fektion eine Wandlung durchmachen, ehe sie das Mycetom verlassen 
und nach dem Hifollikel verfrachtet werden. Sie nehmen an Farbbarkeit 
ganz erheblich zu und unterscheiden sich dadurch sofort von allen tibrigen 
Insassen der Mycetome. Diese stark fairbbaren Symbionten, welche 
wir spater im Ei und in den Embryonen, sowie in den jiingsten Larven 
immer wieder finden, sind — wie die vorhergehenden Versuchsreihen 
lehrten — besonders thermosensibel. Thermoresistent dagegen sind nach 
unseren friiheren Erfahrungen die langen Symbiontenzustande, die bei 
den im letzten Versuch geschilderten 99 vorherrschend waren. 

Wir miissen also annehmen, daB die gedrungenen Symbionten reifer 
Weibchen — mit Ausnahme der bereits gebildeten stark farbbaren 
Infektionsformen — sich unter dem Einflu8B der erhéhten Temperatur 
nicht mehr durch Querteilung vermehren wie bisher, sondern schon zu 
Beginn des Versuchs zu den vegetativen Schlauchformen auswachsen, 
deren Teilungsfahigkeit, wenn sie nicht ganz verloren gegangen ist, so 
doch mindestens stark herabgesetzt wird. So wirkt sich also die Symbi- 
ontenschadigung der geschlechtsreifen Imagines in erster Linie auf das 
symbiontische Erbgut aus, wahrend die Hauptmasse der Symbionten 
in eine andere Wuchsform tibergeht und so am Leben bleibt. Erklarlich 
ist es, daB unter diesen Umstinden dann auch Fehlinfektionen der Hier 
vorkommen und villig sterile Nachkommen auch nachtraglich noch 
auftreten konnen. 

Wenn es auch nicht immer gliickt, schon in der F',-Generation samt- 
liche Symbionten durch Hitzwirkung auszuschalten, so muB das dann 
mit absoluter Sicherheit in F, gelingen. Es versteht sich ja von selbst, 
da8 Imaginalmycetome von der Beschaffenheit, wie sie in Abb. 2b—f 
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dargestellt sind, dem enormen Symbiontenbedarf zu Beginn der Lege- 
periode nicht mehr geniigen wiirden, selbst wenn eine Umwandlung 
der schlauchférmigen Symbiontenzustaénde in die Infektionsformen in 
diesen Fallen noch méglich ware. 


Die Degeneration der Symbionten und der Abbau der symbiontischen 
Organe. 

Es ist ziemlich schwierig, den Beginn des Symbiontenabbaues in den 
Mycetomen genau zu fassen. Sind doch die allerersten Veranderungen, 
welche der Symbiontenbestand unter dem HitzeeinfluB erleidet, zunachst 
noch so geringfiigig, da8 man sie nur unter Zuhilfenahme eines sehr 
grofen Vergleichsmaterials am Gesamtbild der Mycetome feststellen kann. 

Wahrend fiir gewéhnlich die Symbionten eines Larvalmycetoms 
ziemlich dicht gedrangt in den einzelnen Mycetomfachern liegen (vgl. 
Abb. 8S. 403, Kocn 1931), beginnt sich unter dem oben geschilderten 
Temperatureinflu8 haufig der gesamte Symbiontenbestand der Mycetome 
aufzulockern. Diese Auflockerung kommt dadurch zustande, daf die 
hyalinen Hiillen der Symbionten (vgl. Abb. 14 8.413, Kocu 1931) 
besonders machtig anschwellen, wodurch natiirlich die Symbionten- 
leiber selbst weiter auseinanderriicken. Die Hiillschicht der Mycetome 
bleibt dabei noch unverandert. 

Aber es kann sehr haufig zu Anfang nur ein ganz kleiner eng um- 
schriebener Bezirk des Zentrums oder der Peripherie der Mycetome 
von solchen Veraénderungen betroffen werden. Wir stellen dann in emem 
oder in simtlichen Mycetomen das Auftreten einiger weniger Vakuolen 
fest. Die symbiontischen Bakterien, welche urspriinglich an deren Stelle 
lagen, sind vollig aufgelost, und da und dort zeugen noch Spuren fein- 
k6érnigen Gerinnsels davon. 

Fir gewohnlich beginnt der AuflésungsprozeB der schlauchférmigen 
Symbionten! mit emer Vermehrung und VergréSerung der Vakuolen 
des Bakterienplasmas. Dieselben kénnen sich zu einer einzigen Vakuole 
vereinigen, die nun die mediane Partie des Symbionten einnimmt. Das 
nur mehr auf die Randpartien beschrinkte Plasma verliert sein Tinktions- 
vermogen immer mehr und zerfallt schlieBlich in ein schwer definierbares 
Gerinnsel, aus dessen Anordnung man kurz vor seiner Auflésung noch an- 
nahernd die urspriingliche Symbiontenform erschlieBen kann (Abb. 3a—c). 

Fast ebenso haufig schlagt der DegenerationsprozeB der Symbionten 
einen ganz anderen Weg ein. Auch jetzt wird dieser ProzeB mit einer 


' Hier besteht scheinbar ein Widerspruch zu dem auf S. 147 Gesagten, wonach 
die langen, schlauchférmigen Symbionten thermoresistent sind. Es ist aber zu beach- 
ten, daB in den hier geschilderten Fallen die Symbionten nicht erst auf dem Stadium 
der Schlauchform der Hitzwirkung ausgesetzt wurden, sondern auf einem viel 
fritheren Entwicklungsstadium, als sie noch die gedrungene, kurze Wuchsform 
zeigten (vgl. Tabelle 3, S. 143). 


_ Lebenszyklus von Ory- 


-Haben sie ihre maxi- 
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vermehrten Vakuolenbildung des Symbiontenplasmas eingeleitet. Aber 
gleichzeitig beginnt der ganze Bakterienleib anzuschwellen, vielfach unter 
steigendem Verlust seiner Farbbarkeit. Er behalt entweder seine lang- 


-gestreckte Gestalt bei (Abb. 3b) oder schwillt zu unfoérmlichen, schaumig 


strukturierten Klumpen auf, die ihr Speicherungsvermégen fiir Farb- 
stoffe linger beibehalten (Abb. 3 a, 4c). Es handelt sich hier um typische 
Involutionsformen der 
Symbionten, die im 


zaephilus unter  nor- 
malen Versuchsbedin- 
gungen regelmaBig auf- 
treten, aber zu einem 
viel spateren Zeitpunkt. 


male GréBe  erreicht, 
dann zerfallen sie ziem- 
lich rasch und werden 
resorbiert. 

Seltener wird unter 
der Temperatureinwir- 
kung die Bildung so 
reichverzweigter Sym- 
biontenzustande _her- 
vorgerufen, wie sie in 
Abb. 3d wiedergegeben 
ist. Und zwar treiben 
in diesen Fallen die 


Symbionten einseitig #5 A Zou 
zahlreiche kurze Seiten- Abb. 3. Verschiedene Stadien der Degeneration der 
aste und zerfallen dann Symbionten von Oryzaephilus surinamensis L. 


in ebensoviele Frag- 
mente, die ihrerseits wieder zu schollenformigen Involutionsformen aus- 
wachsen kénnen. 

Auch die weiteren Veranderungen im Mycetom wahrend des Sym- 
biontenabbaus sind schwer auf einen einheitlichen Nenner zu bringen, 
und so lernen wir auch hier wieder eine Fiille verschiedener Varianten 
kennen. 

Je nachdem der Degenerationsproze der Symbionten von einem oder 
mehreren Punkten des Mycetoms seinen Ausgang genommen hat, wird 
das Bild, welches das Mycetom auf einem fortgeschritteneren Stadium 
des Abbaues der Symbionten bietet, ein ganz verschiedenes sein. Nicht 
selten findet man z. B. dann Mycetome, in denen sadmtliche Insassen 
von nur einem oder zwei Fachern in degenerativem Zerfall sich befinden, 
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wihrend die iibrigen Abschnitte des symbiontischen Organs noch ein 
vollig normales Bild bieten. In einem andern Fall wieder stellen wir 
im ganzen Mycetom nahezu gleichmabig verteilt gréBere und kleinere 


Abb. 4. a Normales Larvalmycetom; b Degeneration simtlicher Symbionten nur eines 

Mycetomfaches; c Involutionsformen der Oryzaephilus-Symbionten in simtlichen Fachern 

des Mycetoms; d Mycetom einer Oryzaephilus-Larve 48 Stunden nach dem Tode des Tieres. 
Kein ungeziingeltes Auswachsen der tiberlebenden Symbionten. 


Alveolen fest, in welchen zum Teil noch deutliche Spuren von Symbi- 
ontenresten zu erkennen sind. Aber auch hier liegen dazwischen Nester 
vollkommen normal aussehender Bakterien. Mitunter hypertrophiert 
aber der gesamte Symbiontenbestand aller vier Mycetome gleichzeitig, 
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und die symbiontischen Organe bergen dann ausschlieBlich jene fladen- 
ee aufgequollenen Wuchsformen, wie sie in Abb. 3a, 4¢ dargestellt 
sind. 

Merkwiirdig ist, da die einzelnen Mycetome eines Tieres ganz ver- 
schieden auf die verainderten Umweltsbedingungen reagieren k6nnen. 
So kénnen z. B. nur die Insassen eines Mycetoms von den lytischen 
_ Prozessen erfaBt werden (Abb. 4 b), wahrend die iibrigen symbiontischen 
Organe desselben Tieres vorerst noch nicht die geringsten Veradnderungen 
aufweisen, ohne dafi man fiir dieses verschiedene Verhalten der Mycetome 
einen Grund anfiihren kénnte. Genau so schwierig ist es, eine Erklirung 
dafiir zu geben, daB in dem einen Fall die Auflé6sung der normalen, 
schlauchférmigen Wuchsform der Symbionten spontan einsetzt, im andern 
Fall die Bakterien zu riesigen Involutionsformen auswachsen, ehe sie 
zugrunde gehen. 

Natiirlich wird durch die weitgehenden Veranderungen, welche der 
allmahliche oder spontane Abbau des Symbiontenmaterials mit sich 
bringt, auch das Hiillepithel des Mycetoms mehr oder minder stark in 
Mitleidenschaft gezogen. Wahrend der ersten Phasen des Symbionten- 
abbaues bleibt das Hiillsyncytium meist noch unveradndert. Es umgibt 
in dinner Schicht das Mycetom und gewinnt nur an den Ansatzstellen 
der Septen etwas an Machtigkeit, waihrend in den einzelnen Fachern 
des Mycetoms schon ein groBer Teil der symbiontischen Bakterien sich 
in volliger Auflésung befindet (Abb. 2 a, b). Auch die Kerrie der Mycetom- 
hiille bieten noch durchaus das gewohnte Bild und sind infolge der starken 
Abplattung des Epithels noch stark komprimiert. 

Dieser Zustand aber wahrt nicht lange; denn es macht sich nunmehr 
die Tendenz zu einer immer mehr fortschreitenden Verdickung der 
Mycetomrinde geltend. Manchmal wird vorerst nur die eine Seite des 
Mycetoms davon betroffen. In der Folge aber schwindet diese Asymmetrie 
wieder und die Verdickung des Hiillepithels ist dann tiberall gleichmaBig 
weit fortgeschritten mit Ausnahme der Septen, die gleichfalls der Binde- 
gewebshiille angehéren. Die Hiillgewebskerne, deren Abplattung in der 
Hauptsache ja mechanisch bedingt war, runden sich jetzt ab, ohne dabei 
ihre Struktur zu verandern (Abb. 2 b). 

In der Regel macht sich auch im Hiillsyneytium eine mehr oder minder 
starke Vakuolisation des Protoplasmas geltend, die haufig auch in sterilen 
Mycetomen noch sehr stark ausgepragt ist. Dabei handelt es sich aber 
nicht um eine fettige Degeneration der Mycetomhiille, wie man aus den 
Bildern (Abb. 2 b—g) schlieBen kénnte; denn an osmiertem Material 
lieB sich nachweisen, da8 weder im Mycetom noch in seiner Rinde Fett- 
vakuolen vorkommen. cane aad 

Nicht weiter verwunderlich ist, daB der Abbau der symbiontischen 
Bakterien eine ganz erhebliche Schrumpfung der Mycetome im Gefolge 
hat. Unmittelbar nach der Auflésung eines GroBteils des Symbionten- 
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schatzes (Abb. 2 b) hat das Mycetom noch seine volle GroBe. Aber mit 
fortschreitender Resorption des Inhaltes der riesigen Fliissigkeitsalveolen, 
welche an Stelle der degenerierten Symbionten getreten sind, verringert 
sich das Volumen des Mycetoms. Diese Kontraktion des Mycetoms ist 


Abb. 5. a, b Sterile Mycetome einer Imago von Oryzaephilus; c normal besiedeltes und 
symbiontenfreies Mycetom gleichaltriger, geschlechtsreifer Weibchen von Oryzaephilus. 
GréBenvergleich (c nach Kocn). 


zum Teil sicher auf die groBe Elastizitat der Mycetomhiille zuriickzufihren, 
die sich wahrend der Wachstumsphase des symbiontischen Organs in 
der jungen Imago schon als sehr dehnungsfahig erwiesen hatte. 

Abb. 2d, e und f illustrieren diese Phasen des Mycetomabbaues und 
lassen sich ohne weiteres aus dem Stadium der Fig. 2b ableiten. Die 
letzten Reste der einstigen Symbiontenfiille (vgl. Fig. 1, 4a) sind auf den 
sparlichen Inhalt einiger weniger, an Volumen ebenfalls schon extrem 
reduzierter Syncytien verteilt. Und auch diese wenigen Symbionten 
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tragen schon fast alle Zeichen des Verfalls. Kein Wunder, da8 sich nun 
das Verhaltnis der Volumina: Mycetocyten: Mycetomrinde immer mehr 
zagunsten der letzteren verschiebt (vgl. Abb. 2e—f). Uns interessiert 
dabei besonders, daB der zentral gelegene Hauptkern des Mycetoms 
erhalten bleibt und nach wie vor an seiner iiberragenden GréBe leicht 
_kenntlich ist (Abb. 2 d—f). Er behalt seine Lage in der Mitte des Organs 
auch weiterhin bei und ist selbst in vollkommen symbiontenfreien Myce- 
tomen an dieser Stelle dank seiner GréBe meist noch leicht aufzufinden 
(Abb. 5a, b). 

Recht auffallig sind auch die GréBenunterschiede zwischen den Kernen 
der Mycetocyten und jenen der hypertrophierten Rindenschicht (Abb. 2 ¢ 
bis g). Dank dieser GréBendifferenz sind wir in der Lage, noch lange in 
vollig symbiontenfreien Mycetomen einwandfrei die Reste der Myce- 
tocyten in Gestalt charakteristischer Kernnester nachzuweisen. Relativ 
leicht fallt dies, solange das Plasma der ehemals symbiontenfiihrenden 
Syncytien sich noch deutlich von dem umliegenden Rindensyncytium 
abhebt, wie das in Abb. 2 g dargestellt ist. Besonders betont wird in 
diesem Fall auch noch der Charakter dieser beiden letzten Mycetocyten- 
reste durch die Anwesenheit des groBen Hauptkerns der Mycetosyn- 
eytien, der sich durch alle Stadien des Mycetomabbaues hindurch ver- 
folgen 1aBt (vgl. Fig. 2 a—g). 

Ein Vergleich der Abb. 2 g mit dem Bild eines normal besiedelten 
Mycetoms (Abb. 1) verleitet vielleicht zu der Annahme, da mit fort- 
schreitendem Abbau des Symbiontenbestandes eine betrachtliche Ver- 
mehrung der Kerne des Hiillsyncytiums eingetreten ist, dem nun der 
Hauptanteil am Aufbau des symbiontenarmen oder gar schon bakterien- 
freien Organs zukommt. Das ist aber keineswegs der Fall. Die Erhoéhung 
der Kernzahl auf einem Medianschnitt des reduzierten Mycetoms ist 
nur eine Folgeerscheinung dieses Reduktionsprozesses. Die urspriing- 
lich locker iiber die Peripherie der Mycetome verteilten sowie die in den 
Septen liegenden Kerne riicken wahrend des Schrumpfungsprozesses 
immer dichter zusammen und liegen dann schlieBlich auf einem Bruch- 
teil des urspriinglichen Areals zusammengedrangt. 

Wie stark die Volumenabnahme eines Mycetoms bei Verlust seines 
gesamten Symbiontenbestandes ist, wird vielleicht am eindrucksvollsten 
an Hand der Abb. 5 ¢ klargelegt. Es sind hier nebeneinander ein normal 
besiedeltes und ein symbiontenfreies Mycetom gleichaltriger Tiere (ge- 
schlechtsreifer Weibchen) bei derselben Vergréferung dargestellt. Wah- 
rend das vollbesiedelte Mycetom zur Zeit seiner maximalen Entfaltung 
etwa 250 u lang und annahernd halb so breit ist, erreicht das »rudimentare™ 
Mycetom eines gleichaltrigen 9 nur eine Lange von 50-—60 w bei einer 
Breite von 45—50 wu. 

Die Topographie der symbiontenfreien Mycetome bleibt dieselbe wie 
bei Tieren mit normalem Symbiontenbestand, und auch die Tracheen- 
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versorgung der nun zwecklos gewordenen Organe erleidet keine merk- 
baren Verinderungen. Bei der Kleinheit der verédeten Mycetome aber 
ist es nicht verwunderlich, daB sie vor allem in geschlechtsreifen Imagines 
neben den riesig entwickelten Gonaden meist sehr schwer auffindbar 
sind. Sie heben sich ja kaum vom Fettkérper ab, besonders wenn sie 
etwas starker vakuolisiert sind (Abb.5a, b). Sind nun wahrend der 
letzten Etappe des Reduktionsprozesses auch noch die Kernnester der 
Mycetocytenreste geschwunden, so bedarf es schon groBer Erfahrung, 
um diese Gebilde noch als Mycetome wiederzuerkennen (Abb. 5 b). 
Nur der Riesenkern, der nach wie vor die Mitte des Organrudimentes 
einnimmt, verrat als letzter Zeuge des einst so komplizierten Aufbaues 
der Mycetome deren wahre Natur. 

Dieses Aussehen behalten die sterilen Mycetome, die nun ihren Namen 
zweifellos zu Unrecht tragen, bei, und sie werden nun in dieser charakte- 
ristischen Gestalt von Generation zu Generation weitervererbt, ohne 
im wesentlichen eine Veranderung zu erfahren. Seit dem Jahre 1931 
konnte ich eine liickenlose Generationenfolge symbiontenfreier Ory- 
zaephili ziichten, was bei der Erzeugung von 4—5 Generationen pro Jahr 
insgesamt etwa 20—25 Generationen ausmacht, eine Zahl, die eher zu 
tief als zu hoch gegriffen ist. Nur die GréBe der sterilen Mycetome hat 
wahrend dieser langen Zeitspanne ein wenig abgenommen (etwa 7—10 u 
pro Durchmesser), was aber bei einer Variationsbreite von 10—15 w 
pro Durchmesser keine wesentliche Rolle spielen diirfte. 

Die groBe Zahigkeit, mit der die symbiontischen Organe auch nach 
der Entledigung ihres Symbiontenschatzes durch viele Generationen 
bis jetzt weitervererbt wurden, spricht fiir ein hohes phylogenetisches 
Alter dieser Symbiose. Es besteht wohl kein Zweifel, daB bei Oryzaephilus 
und all den tibrigen Symbiontentragern mit véllig isolierten Mycetomen 
die symbiontischen Organe eine Neuerwerbung darstellen, die erst dann 
ins Leben gerufen wurde, als mit der Aufnahme der pflanzlichen Gaste 
ein 4uBerer Anstof dazu gegeben wurde. Sie sind aber nun zu einem 
erblich fixierten Merkmal geworden, das so fest verankert ist, da8 auch 
nach der Sprengung des symbiontischen Biindnisses und nach Ver- 
nichtung des pflanzlichen Partners die sterilen Mycetome als -véllig 
uberfliissige ,,rudimentaére Organe“’ im wahrsten Sinne des Wortes 
mitgeschleppt werden. Auch hier bewahrheitet sich die Regel, ,,daB 
hochentwickelte Organe der Riickbildung gréBeren Widerstand ent- 
gegensetzen als Organe einfacher Beschaffenheit‘‘ (RicHarD HERtwic 
1927, S. 178). 

Wie verhalten sich die symbiontischen Mikroorganismen nach dem 
Tode des Wirtstieres? Uberleben die Symbionten den Wirtsorganismus 
und beginnen nun planlos zu wuchern, nachdem die regulierenden Ein- 
fliisse des tierischen Partners in Wegfall kommen, wie das z. B. SoHOMANN 
fiir die Cerambycidensymbionten festgestellt hat? Oder machen sich 
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mit dem Tode des Wirtes auch bei den Symbionten Anzeichen von Dege- 
nerations- und Auflésungsprozessen bemerkbar, wie sie am lebenden 
Organismus unter experimentellen Bedingungen beobachtet wurden ? 


Die Symbionten leben zweifellos noch einige Zeit nach dem Tod des 
Wirtes weiter, wie ich an Larven feststellen konnte, die 48 Stunden nach 
_ Dekapitieren zur Beobachtung gelangten. Fettkérper und Darm dieser 
Tiere war bereits ziemlich stark in Zerfall begriffen, aber die Mycetome 
waren noch vollig intakt, nur daB das Gefiige der Symbionten ein viel 
dichteres war wie bei Mycetomen lebender Tiere (vgl. 4a und d). Diese 
Erscheinung ist aber nicht auf eine postmortale Symbiontenvermehrung 
zuriickzufiihren, sondern wird lediglich vorgetéuscht durch den Schwund 
der hyalinen Symbiontenhiillen. Die Symbionten selbst erschienen noch 
vollig unverandert und zeigten nicht die geringsten Anzeichen des Zerfalls 
(Abb. 4d). 


Allgemeiner Teil. 

Von ausschlaggebender Bedeutung fiir das Symbioseproblem ist die 
Frage nach den Ursachen des Symbiontentodes unter den genannten 
Versuchsbedingungen. Handelt es sich hier tatsachlich um einen Kampf, 
der zwischen Wirtstier und symbiontischem Mikroorganismus zum Aus- 
trag kommt, wie er sich in all den Fallen parasitaérer Infektionen abspielt 
und in dem der eine Partner des Konsortiums schlieBlich unterliegt ? 
Oder treten unter den thermischen Einfliissen im Ablauf des Lebens- 
zyklus der Symbionten tiefergreifende Veranderungen ein, die einen 
vorzeitigen Tod der Symbionten herbeifiihren? Ich glaube eher, daB 
das letztere der Fall ist. Es ist ja eine bekannte Tatsache, dai im Ent- 
wicklungszyklus vieler Symbiontenformen normalerweise charakteri- 
stische Wuchsformen auftreten, die BUCHNER geradezu als typische 
Folgeerscheinung der symbiontischen Lebensweise gedeutet hat. Um 
nur einige Beispiele zu nennen, erinnere ich an die Mehrzahl der Aphiden- 
symbionten, die zu voluminésen, fliissigkeitsreichen Kugeln aufquellen, 
an die Symbionten von M onophlebus dalbergiae GR., welche sich ahnlich 
stark aufblahen, um dann gleichfalls infektionsuntiichtig zu werden 
(WaxtozucH 1932). Mannigfaltig an verschiedenen Gestalten ist der 
Formenzyklus der Pediculidensymbionten, und die extremsten Fille 
derartiger Involutionsformen stellen die Zikaden, unter denen wiederum 
die Fulgoroidea mit ihren bizarr gestalteten, riesenhafte Dimensionen 
annehmenden Symbionten aus den Filialmycetomen (X-Organen) an 
erster Stelle rangieren. 

Im gleichen Sinne zu deuten sind auch die Entartungsformen der 
Knéllchenbakterien vieler Leguminosen und der Actinomyceten aus den 
Wurzelknéllchen der Erle und des Sanddorns (ScHAEDE 1932, 1933). 


Selbst in den Reinkulturen solcher Symbionten aus pflanzlichen 
Geweben auf kiinstlichen Nahrbéden treten regelmafig zu bestimmten 
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Zeiten und unter gewissen Voraussetzungen jene hypertrophierten In- 
volutionsformen auf (von FasEr 1912). Auch bei freilebenden Bakterien 
sind solche teratologischen Veriinderungen beobachtet worden, und es 
lieB sich hier experimentell nachweisen, dafi ihre Bildung vor allem 
durch Anderungen im Chemismus des Nahrsubstrates (Anhéufung von 
Stoffwechselprodukten, Giftwirkung von Li-Salzen oder Alkaloiden) her- 
vorgerufen werden kann (Chemomorphosen) (BENECKE 1931). 

Aber nicht immer findet die Wandlung der Symbionten in der Bildung 
solcher nicht mehr vermehrungsfahigen und infektionsuntiichtigen In- 
volutionsformen ihren AbschluB. Gar nicht so selten folgt auf diese 
Stadien ein degenerativer Zerfall und eine véllige Auflésung eines Teiles 
oder samtlicher Symbionten. So wollen UrcHaNco und RONDELLI eine 
Degeneration der Symbionten alternder Blattliuse beobachtet haben 
(zit. n. BUCHNER 1930), und Watczucg stellt dasselbe auch fiir die stark 
aufgeblahten Wuchsformen gewisser Monophlebinensymbionten in den 
Bereich der Wahrscheinlichkeit. Auch die Umwandlung der stabchen- 
formigen Bettwanzensymbionten in Scheibenformen und deren Zerfall 
in alternden Tieren ist hier anzufiihren (PFEIFFER 1931). 

Etwas anders liegen die Dinge bei den Pediculiden und Donaciinen, 
wo ebenfalls regelmaRig ein Symbiontenabbau vorkommt. Allerdings 
ist derselbe im ersteren Falle nur auf die Insassen der Mycetome des einen 
Geschlechtes beschrankt. In den jungen ¢¢ der Menschenlause wachsen 
namlich die urspriinglich noch schlauchf6rmigen Symbionten in ahnlicher 
Weise wie bei Oryzaephilus zu unregelmaBigen scholligen Verbinden aus 
(vgl. Fig. 28 und 42 bei Rrus 1931 mit Abb. 3 a, 4 a, c), um dann schlieB- 
lich zu ,,Bakterienschutt“ zu degenerieren. Die véllige Preisgabe des 
groBten Teiles des Symbiontenbestandes im Zusammenhang mit dem 
Abbau der larvalen und der Neubildung der imaginalen Bakterienwohn- 
statten hat StaMMER (1935) bei den Donaciinen feststellen k6nnen. Auch 
hier wiederum ein Auswachsen der urspriinglichen Kurzstabchen zu langen 
schlauchformigen Involutionsformen und schlieBlich ein Zerfall derselben 
zu Bakterienschutt bei der Riickbildung der Larvalorgane. Bei den $3 
der meisten Donaciinenspezies unterliegen aber auSerdem auch die 
Insassen der Imaginalorgane einem degenerativen Abbau; auch hier 
wiederum ein Zerfall der Bakterien in stirker farbbare Fragmente, die 
dann miteinander verklumpen und schlieBlich aus den Zellen ausgestoBen 
werden. 

Auch bei den ,,Bakteroiden‘‘ der Leguminosen und den Actinomy- 
ceten von Alnus und Hippophaé ist eine Degeneration und Auflésung 
der Involutionsformen die Regel. Hier ist es eine typische Alterserschei- 
nung wie bei den Aphidensymbionten. Limske (zit.n. SCHAEDE 1933) 
konnte das an alten, kohlehydratreichen Fliissigkeitskulturen von 
Strahlenpilzen nachweisen. ,,Hat der Actinomyces ein gewisses Alter 
erreicht, dann wird er von der Wirtspflanze abgebaut, verdaut, und es 
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bleibt nichts iibrig als die feinen Membranen der Faden und Blaschen“ 
(ScHaEDE 1933). Dieselben Beobachtungen konnte ScHarpE auch an 
den Kndéllchenbakterien von Lupinus albus machen. Mit zunehmendem 
Alter der Zellen des Wirtsgewebes entstehen auch hier aufgetriebene 
Involutionsformen, die haufig Y-formig sind. Dieselben unterliegen 
alsbald einem kontinuierlichen AbbauprozeB, verlieren sukzessive ihre 
Farbbarkeit und schlieBlich resultieren helle Blaschen, die gelegentlich 
noch Reste des urspriinglichen Inhaltes erkennen lassen. 

Wenden wir uns wieder unserem eigenen Versuchsobjekt zu, so stellen 
wir fest, daB auch bei Oryzaephilus unter normalen Lebensbedingungen 
regelmaBig ein degenerativer Abbau von Symbionten vorkommt, der aber 
hier im allgemeinen nie besonders auffallig in Erscheinung tritt, da die 
entstandenen Liicken sofort wieder durch frisches Symbiontenmaterial 
ausgefiillt werden. Erst in alternden Tieren mit erschépften Gonaden 
nehmen die Involutionsformen iiberhand, ein Zeichen fiir den hohen 
Grad der gegenseitigen Anpassung zwischen beiden Partnern des sym- 
biontischen Systems. 

Erst unter dem EinfluB der neuen Umweltsbedingungen im Experi- 
ment wird dieses harmonische System gestort, und es tritt eine Phasen- 
verschiebung der Entwicklungszyklen von Wirt und Symbiont ein. 
Der pflanzliche Partner eilt in seiner Entwicklung voraus und erreicht 
seine Altersform schon auf friihen Entwicklungsstufen des Insekts. Eine 
weitere Folge der Temperatureinwirkung auf die symbiontischen Bakterien 
ist der Verlust ihres Teilungsvermogens. Hin Ersatz des zugrunde gehen- 
den Symbiontenmaterials ist damit unterbunden, das Mycetom verédet. 

Sehr schwierig ist natiirlich die Entscheidung der Frage, wo die 
letzte Ursache der Symbiontendegeneration und des Symbiontentodes 
zu suchen ist. Ist die unmittelbare Temperaturschadigung des Bakterien- 
leibes das Primare? Oder ist die vorzeitige Symbiontenentartung erst 
sekundar durch die méglicherweise veranderte Stoffwechselphysiologie 
des Wirtsorganismus bedingt ? Ich méchte diese Frage noch unentschieden 
lassen, da ich vorerst noch keine Anhaltspunkte fiir eine Lésung in der 
einen oder anderen Richtung aufdecken kann. Aber vielleicht vermag 
folgender interessante Parallelfall aus dem Gebiet der pflanzlichen Sym- 
biosen den richtigen Weg zu einer solchen Lésung zu weisen. 

Schon im Jahre 1912 gelang es C. F. von Faper! die Bakterien- 
symbiose einer Rubiacee auf experimentellem Wege aufzuheben. Er ging 
von der Erfahrung der landwirtschaftlichen Praxis aus, in der mit gutem 
Erfolg der Weizen- oder Gerstenflugbrand durch Sterilisation des Saat- 
gutes mit heiBem Wasser bekéampft wurde. Dieselbe Methode wandte 
er bei seinen Versuchen an, indem er die frisch vom Baume geernteten 
und von ihrer Pergamenthaut befreiten Samen von Pavetia Zimmer- 


1 Fir die Literaturhinweise bin ich Herrn Prof. Dr. R. ScuampE, Botani- 
sches Institut Breslau, zu Dank verpflichtet. 
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manniana Vau. durch 10, 15, 20, 25 und 30 Min. lange Einwirkung 50° C 
hei®en Wassers von ihren symbiontischen Bakterien zu befreien suchte. 
Ein 25 Min. langes Baden in dem heiBen Wasser gentigte, um das Myco- 
bacterium Rubiacearum, den Pavettensymbionten, abzutéten, wahrend 
bei 30 Min. schon simtliche Samen die Keimfahigkeit einbiiBten. Der 
geringe Unterschied in der Resistenz von Wirtsgewerbe und Symbiont 
gegeniiber den thermischen Einfliissen geniigt also hier vollauf zur Lésung 
des symbiontischen Biindnisses. 

5 Jahre spater fiihrte H.Mrene? erfolgreich dieses Experiment 
bei Ardisia crispa, einer javanischen Myrsinacee aus, die gleich den 
Rubiaceen in Bakterienknoten am Rande der Blatter einen symbion- 
tischen Mikroorganismus (Bacterium foliicola) beherbergt. 

Fiir uns ist dabei besonders wichtig, daf in beiden Fallen die Rein- 
kultur der symbiontischen Bakterien gelang und so die Lebensbedingungen 
und der Formwechsel der Symbionten in den Kulturen analysiert werden 
konnte. Nach Fasrrs Ergebnissen liegt das Temperaturoptimum des 
Mycobacterium Rubiacearum zwischen 28 und 30°C, und schon bei 
Temperaturerhéhungen iiber 30° C findet eine so starke Schadigung der 
Kulturen statt, daB sie ihre Lebensfaihigkeit nach wenigen Tagen all- 
mahlich einbiiBen. Das Maximum fiir die Reinkultur von Bact. foliicola 
liegt bei 35° C, und ein zweitiagiger Aufenthalt bei 40° C geniigt, um alle 
Bacterien mit Sicherheit abzutdten. Dieselbe Wirkung hat ein 7 Min. 
langes Verweilen bei 52°C. 

In diesen Fallen ist also der Nachweis einwandfrei erbracht, daB der 
Symbiontentod unter volliger Ausschaltung des Einflusses der Wirts- 
gewebe erfolgt. Selbstverstandlich ist bei einer Verallgemeinerung dieser 
Befunde groBe Vorsicht am Platze. Aber ich méchte doch annehmen, 
daB bei den Oryzaephilus-Symbionten die Dinge recht ahnlich liegen. 
Die verschiedene Thermosensibilitét der kurzen und der langen Wuchs- 
form (vgl. 8. 16) miiBte vielleicht doch eher im Sinne einer direkten 
Beeinflussung der Bakterien durch die veranderten physikalischen AuBen- 
bedingungen gedeutet werden. Selbstverstindlich schlieBt das nicht aus, 
daB beim Abbau und bei der Beseitigung des toten Symbiontenmaterials 
weitgehend auch die verdauenden Enzyme des Wirtsgewebes beteiligt 
sind. 

Gewisse Anhaltspunkte fiir eine thermische Beeinflussung der Sym- 
bionten geben auch die Untersuchungen PrerrreRs (1931) an Cimi- 
ciden, der bedeutsame Unterschiede zwischen den Insassen der Myce- 
tome gleichaltriger (3. Larvalstadium) Sommer- und Wintertiere fand. 
PFEIFFER stellte niamlich fest, daB die Mycetome im Winter von faden- 
formigen Symbionten besiedelt sind, wohingegen gleichaltrige Bett- 
wanzen in den Sommermonaten nur scheibenformige Symbiontenzu- 
stinde bergen. Dies ist so zu erklaren, da im Winter die Umwandlungs- 


1 Siehe FuBnote S. 157. 
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prozesse der fadigen Symbionten der Jungtiere zu den schollenformigen 
Symbionten alter Tiere auBerordentlich langsam ablauft, so daB selbst 
geschlechtsreife Tiere in der kalten Jahreszeit noch Symbionten vom 
Habitus der ersten Larvenstadien des Sommers aufweisen. Es fragt sich 
nur, ob auch in diesem Fall bei héheren Temperaturen eine allmahliche 
Auflésung der scheibenférmigen Wuchsform und somit ein volliger 
-Abbau des gesamten Symbiontenbestandes erfolgen wirde. Eingehen- 
dere experimentelle Untersuchungen miBten hier noch zur endgiiltigen 
Klarung dieses Falles angestellt werden. 


In allerjiingster Zeit hat K. Mansour (1934 und 1935) Mitteilungen 
liber einen symbiontenfreien Stamm von Calandra granaria Lin. gemacht, 
welche uns fiir unsere Fragestellung in mehrfacher Hinsicht ganz beson- 
ders interessieren miissen. In seiner ersten Arbeit berichtet der Autor, 
daB er im Gegensatz zu bisherigen Angaben von BucHNER (1928, 
1930, 1933) und ScHEINERT (1933) weder im Mycetom der Larve 
(accessory cell-mass) noch in den Mitteldarmblindsacken der Imago von 
Calandra granaria symbiontische Bakterien nachweisen konnte. Dieser 
Befund stand aber auch in Widerspruch zu seinen eigenen Beobachtungen 
an O. oryzae derselben Herkunft (Agypten), deren symbiontische Organe 
normal besiedelt sind. Eine Nachprifung, welche ich dank dem Ent- 
gegenkommen Mansours an seinem Calandra granaria-Material aus 
Kairo selbst vornehmen konnte, ergab die volle Bestatigung dieser An- 
gaben. Im Gegensatz zu den deutschen Calandra granaria-Rassen, die 
alle einen normalen Symbiontenbestand haben, ist die agyptische Rasse 
symbiontenfrei. 

Wir haben also in vollkommener Parallele zu meinen Beobachtungen 
an Oryzaephilus auch hier bei Calandra die véllige Preisgabe des Sym- 
biontenschatzes zu notieren. Die urspriinglichen Symbiontenwohn- 
statten sind auch bei Calandra erhalten geblieben und noch gut nach- 
weisbar, haben aber wie die Mycetome von Oryzaephilus stark an Volumen 
eingebuBt (vgl. Taf. VII, Mansour 1935). 

Wahrend aber Oryzaephilus nur unter kiinstlichen Bedingungen im 
Laboratoriumsversuch zur Aufgabe seines Symbiontenschatzes gezwungen 
wurde, hat bei Calandra granaria die Natur selbst ein derartiges Experi- 
ment durchgefiihrt. Die ausschlaggebende Rolle diirfte auch in diesem 
Falle der Temperaturfaktor gespielt haben’. 

Mansours Beobachtungen sprechen dafiir, daB die symbiontischen 
Verhaltnisse von C. granaria ziemlich labil sind. Nach seinen Ausfiih- 
rungen zu schlieBen ist die Ausbildung der symbiontischen Organe und 
der Infektionsgrad der C. granaria-Stamme aus England (London, 


1 Liegen doch die Temperaturmaxima von Giza bei Kairo (Lufttemperatur 
im Schatten) wahrend des Sommerhalbjahres durchschnittlich iiber 31,5° C, wie 
aus folgender Tabelle BopennEmers hervorgeht (Fortsetzung S. 160 und 161): 
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Plymouth) viel geringer als bei den deutschen Calandren?. Es scheint also — 
unter verschiedenen klimatischen Bedingungen zur Ausbildung beson- 
derer Lokalrassen*gekommen zu sein. Mansour beabsichtigt auch, aut 
breiter Basis eine vergleichende Untersuchung von C. granaria-Rassen 
verschiedenster Herkunft durchzufiihren, um so Klarheit in dieser Frage 
zu gewinnen. 

ZAcHER hat im Rahmen einer Arbeit tiber die Vorratsschadlinge 
Agyptens auch die A4gyptischen Kornkafer untersucht und sie mit den 
europaischen Calandren genauer verglichen. Dabei stellte er zwischen’ 
beiden Kornkaferstammen verschiedene morphologische Unterschiede 
fest, auf Grund deren er. eine besondere Varietiat: Calandra granaria var. 
africana aufstellt. Die agyptische Rasse ist etwas kleiner und heller, 
mehr rétlichbraun gefarbt und unterscheidet sich auch in der feineren 
Punktierung des Halsschildes von der europadischen Rasse. ZACHER ist 
allerdings der Ansicht, da diese Unterschiede nicht klimatisch bedingt 
sind, denn die seit 1933 in seinem Laboratorium weitergeztichteten Stamme 
haben diese Higenschaften beibehalten. Das besagt allerdings nur, da 
es sich nicht um eine Modifikation handeln kann, sondern um eine geo- 
eraphische Rasse. Diese aber kann wohl klimatisch bedingt sein. BoDEN- 
HEIMERs Angabe (1930,), daB sich der Kornkafer in Palastina nicht auf 
die Dauer halten kann, bezieht sich vielleicht nur auf die viel hitzeempfind- 
lichere europaische granaria-Rasse, deren Temperaturoptimum bei 28° C 
liegt und die sich nach ANDERSEN (1934) schon bei 30°C nicht mehr 
fortpflanzt. Die afrikanische Rasse, die tiber ganz Agypten, vom Nil- 
delta bis nach Oberagypten (Kom-Ombo) verbreitet ist, diirfte wohl auch 
in Palastina die geeigneten Lebensbedingungen finden. 

Es ist daher sehr zu begriifen, daB Mansour die Absicht hat, auf | 
breiter Basis die Calandra granaria-Rassen verschiedenster Herkunft 
aus allen Teilen der Welt vergleichend zu untersuchen. So ist zu hoffen, 
da auf diesem Wege die Frage nach der Bedeutung klimatischer Fak- 
toren fiir die Entstehung symbiontisch besonders charakterisierter Rassen 
geklart. werden kann. 


Durchschnittliches Temperaturmittel. . . . 19,0 
Durchschnittliches Temperaturmaximum . . 28,1 
Durchschnittliches Temperaturminimum . . 11,5 


1 In seinen beiden Arbeiten weist Mansour darauf hin, da8 weder M. Kravtwia 
(1930) in ihrer Arbeit: ,,Untersuchungen am Kornkafer. Bau der Geschlechts- 
organe und ihre gegenseitige Korrelation’‘ noch F. InkMann (1933) in seinen 
.Beitragen zur Entwicklungsgeschichte des Kornkafers (Calandra granaria L.)‘* 
die symbiontischen Bakterien erwihnen. Er schreibt: “One can only ask have 
these two authors been dealing with micro-organism-free strains of granaria or have 
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Calandra oryzae dagegen scheint viel stabiler zu sein. Sie hat unter 
denselben Lebensbedingungen wie Calandra granaria ihren Symbionten- 
bestand bewahrt. Das mag vielleicht daran liegen, daB diese Spezies 

einen anderen Bakterienstamm beherbergt, dessen Temperaturmaxi- 
mum wesentlich hoher liegt. 

Das Experiment kénnte auch da die gewiinschte Aufklarung bringen. 
Wie ich schon am Schlu8 meiner Oryzaephilus-Arbeit 1931 kurz erwaihnte, 
hatte ich damals die experimentelle Bearbeitung der Calandra-Symbiose 
in Angriff gnommen, muBte aber diese Versuche aus auBeren Griinden 
abbrechen. Ich habe dieselben in diesem Jahr wieder aufgenommen 
und hoffe an Hand dieser Arbeit die Bestatigung meiner Vermutungen 
erbringen zu k6nnen. 

Interessant ware es auch, bei Oryzaephilus die Gegenprobe zu machen 
und tropische Oryzaephilus-Rassen auf einen eventuellen Verlust ihres 
Symbiontengutes hin zu untersuchen. In erster Linie ware dabei wieder 
an Material aus Agypten zu denken, denn ZacHER (1934) konnte in einem 
Vaseninhalt eines aus der Zeit um 1350 v. Chr. datierten Grabes unter 
anderen in einer wachsartigen Masse eingeschlossenen Insektenresten 
mit Sicherheit auch solche von Oryzaephilus surinamensis feststellen. 
Er hat so den Nachweis erbracht, daB wir es im Gegensatz zu Calandria 
granaria, die in diesem und anderen Funden fehlte, mit einem seit Jahr- 
tausenden in diesem Gebiet heimischen Getreideschadling zu tun haben. 

In Kiirze méchte ich hier auch auf die klassischen Experimente 
CLEVELANDs an Termitensymbionten zu sprechen kommen. CLEVELAND, 
der als einer der ersten die Lésung des Nutzproblems der Symbionten 
in Angriff genommen hatte, ging von dem Gedanken aus, die Termiten 
kiinstlich protozoenfrei zu machen, um so die Lebensnotwendigkeit 
der Darmflagellaten zu priifen. Nach anfainglichen Miferfolgen, welche 
in der angewandten Methodik (Bestrahlung; Infiltration des Futters 
mit Chemikalien) begriindet waren, erreichte CLEVELAND mit Hilfe eines 
sehr einfachen Verfahrens rasch das erstrebte Ziel. Er setzte die Ter- 
miten auf die Dauer von 24 Stunden einer Temperatur von 36° C1 
aus und befreite sie dadurch restlos von ihrer Darmfauna. 


the microorganisms escaped their notice ?” Zweifellos ist das letztere der Fall. 
Nach miindl. Mitteilung von Herrn Prof. BorcErt-Bonn, unter dessen Leitung die 
beiden Arbeiten ausgefiihrt wurden, fand die Symbiose im Rahmen der beiden 


Themen keine Beriicksichtigung. 
1 Vergleiche auch Yamasaki 1932. 
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In der Folge arbeitete CLEVELAND andere, elegantere Methoden aus, 
mit deren Hilfe er nach Belieben nur eine oder mehrere Flagellatenarten 
ausschalten konnte. Ich werde darauf in anderem Zusammenhang noch 
zu sprechen kommen. Hier interessiert uns lediglich, daB auch héher 
organisierte, extrazellular im Darmlumen lebende Symbionten im selben 
Temperaturbereich zugrunde gehen wie die intrazellularen Oryzaephilus- 
Symbionten. Vielleicht liegt hier ein allgemeiner giiltiges Prinzip vor, 
und es wire zweifellos sehr aufschluBreich, wenn auf breiterer Basis 
der Einflu8 erhéhter Temperaturen auf freilebende, parasitische und 
symbiontische Mikroorganismen untersucht werden wiirde. 


In diesem Zusammenhang méchte ich auch ganz kurz auf die tele- 
ologische Deutung des Infektionsfiebers hinweisen, die langere Zeit 
das arztliche Denken beherrscht hat. Man dachte an eine thermische 
Autosterilisation und faBte das Fieber als Abwehrreaktion des Kérpers 
gegen die eingedrungenen Parasiten auf. Nach der heute giiltigen Auf- 
fassung kann von einer thermischen Entwicklungshemmung der In- 
fektionskeime nur in Ausnahmefallen (vielleicht bei den Gonokokken) 
die Rede sein, von einer Abtétung tiberhaupt nicht. Die Fiebertherapie 
der progressiven Paralyse, die zwar auf rein empirischer Grundlage 
basiert, scheint aber doch der alten Auffassung — wenigstens in diesem 
Spezialfall — eine Stiitze zu geben (R. DoERR 1931). 


Andere Methoden zur kiinstlichen Aufhebung yon Symbiosen. 
Wenden wir uns nun den anderen Methoden zu, derer sich die experi- 
mentelle Symbiontologie bisher zur Trennung der einzelnen Partner eines 
symbiontischen Systems bedient hat. 


Am 4ltesten und bekanntesten zugleich sind wohl die Versuche, 
welche man an algenfiihrenden Protisten und Vielzellern angestellt hat. 
Der Weg zur Sprengung dieser Symbiosen ist ja schon durch die eine 
Tatsache gewiesen, daf} hier der Symbiont ein autotropher Organismus 
ist, der seinen C-Bedarf im Gegensatz zu den iibrigen symbiontischen 
Mikroorganismen durch Photosynthese zu decken vermag. Hier geniigt 
schon bloBer Lichtmangel um die Chlorellen einer Améba viridis, eines 
Paramdcium bursaria oder griinen Stentors zum Absterben zu bringen, 
wenn man durch reichhaltige Fiitterung fiir eine gesteigerte Vermehrungs- 
rate der Protozoen sorgt (OBHLER 1922, zit. n. BucHNER; GorTscH und 
ScHEURING 1926). 


GréBere Schwierigkeiten setzen derartigen Versuchen die griinen 
Hydren (Chlorohydra viridissima) entgegen, bei denen die symbiontische 
Verquickung bedeutend inniger ist. Hier ist schon eine Kombination 
von Dunkelheit mit Kalte und Kalkarmut des Kulturmediums erforder- 
lich, um nach monatelanger Versuchsdauer endlich zum Ziel zu kommen. 
Bei Hydra attenuata viridescens dagegen reicht einer dieser drei Faktoren 
allein zur Entalgung aus. 


—_——s 
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Ahnliche Versuche sind auch an symbiontenfiihrenden Turbellarien 
ausgefiihrt worden, sind aber~-bis jetzt immer an dem vorzeitigen Tod 
der Versuchstiere gescheitert (v. HAFFNER, GIMMLER, zit. n. BUCHNER). 
Dieser kurze Hinweis mége geniigen. Bucuner (1930, S. 164—175) 
hat diesem interessanten Kapitel in seinem Werk ja breitesten Raum 
gewahrt. 

— Nahrungsmangel verspricht da Erfolg zur Sprengung einer Symbiose, 
wo die Symbionten im Lumen des Darmtraktes leben. Das ist z. B. bei 
den Termiten der Fall. In auBerst geschickter Weise hat es CLEVELAND 
(1924, 1925, 1928) verstanden, durch verschieden lange Hungerperioden 
einzelne empfindlichere Formen der Flagellatenfauna des Termiten- 
darmes gesondert auszuschalten. 

Uberfiihren der Termiten in reine Sauerstoffatmosphére war ein 
weiteres, sicheres Mittel, kombiniert mit erhGhtem Druck und verschieden 
langer Einwirkungsdauer, andere oder gar simtliche Formen der Darm- 
fauna zum Absterben zu bringen. Durch gemeinsame Anwendung von 
Hunger und Sauerstoff in allen méglichen Kombinationen mit Einwir- 
kungsdauer und erh6htem Gasdruck hatte es CLEVELAND beliebig in 
der Hand, fast alle gewiinschten Symbiontenkombinationen der vier 
verschiedenen Flagellaten von Termopsis zu erzielen, und war so in der 
Lage, die physiologische Leistungsfahigkeit der einzelnen Partner dieses 
Systems zu priifen (siehe Tabelle S. 282 bei BucHNER 1930). 

Auch durch chemische Agentien kOnnen mitunter Kommensalen oder 
Symbionten zum Absterben gebracht werden. CLEVELAND war es wieder- 
um, der durch Fiittern von Cellulose, welche mit einer 5% Saurefuchsin- - 
lésung durchtrainkt war, erreichte, da allein die Spirochdten des Ter- 
mitendarmes unter Schonung der Polymastiginen abgetdtet wurden 
(CLEVELAND 1928). 

Ausgehend von der Anwendung chemischer Verbindungen von hoher 
bakterizider Wirkung in der Praxis der Bakteriologie und Medizin, ver- 
suchte ich 1932 die symbiontischen Bakterien aus dem Fettgewebe der 
Blattiden durch Applikation derartiger Medikamente auszuschalten 
(nach bisher unveréffentlicht gebliebenen Versuchen). Alteren Larven- 
stadien und ausgewachsenen Individuen von Periplaneta orientalis inji- 
zierte ich in die Leibeshéhle Trypaflavinldsungen! und hoffte so, ein 
Absterben der Insassen der Bakteriocyten des Fettkérpers zu erreichen. 
Es wurden jeweils mit Hilfe einer Rekordspritze unter Verwendung 
feinster Kaniilen 0,02 ccm einer 1/,—1% sterilen Loésung von Trypaflavin 
méglichst schonend durch einen seitlichen Kinstich in die Intersegmental- 
haut des Abdomens injiziert. Diese Operation wurde innerhalb von 
4 Wochen 4—5mal wiederholt. Leider vertrug die Mehrzahl der so 
behandelten Tiere diese Operation nicht und ging frither oder spater ein. 


‘1 Fiir die freundliche Uberlassung von Trypaflavinpraparaten fiir meine Vev- 
suche bin ich der Abt. ,,Bayer-Meister-Lucius“ der I. G. Farben, Zweignieder- 


lassung Breslau, zu groBem Dank verpflichtet. 
ip 
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Todesursache war aber fast in simtlichen Fallen eine starke Bakterien- 
infektion. Die ganze Leibeshohle war tiberschwemmt mit einem Kurz- 
stabchen, das sich trotz des Antisepticums in riesigen Massen entwickelt 
hatte. Ob diese Fremdinfektion durch Verschleppung von Bakterien- 
keimen der Aufenseite des Tieres (die praktisch nie steril zu machen 
ist infolge der zahlreichen Falten und Unebenheiten des Schabenkorpers) 
beim Einstich der Kaniile hervorgerufen wurde, l48t sich sehr schwer 
feststellen. Naheliegend ist es auch, daB die fremden Keime aus dem 
Fettgewebe oder dem Lumen der Vasa Malpighi stammen, das stets 
mehr oder weniger stark mit Bakterien infiziert ist. Ries (1932) hat 
namlich schwere Bakterieninfektionen gerade durch Implantation vom 
Schabenfettgewebe oder Teilen der Vasa Malpighi in die Leibeshdohle 
von Tenebrioniden erzielt. Aber auch die wenigen iiberlebenden Exem- 
plare dieser Versuchsreihe haben trotz ausgiebiger Trypaflavinbehand- 
lung ihren Symbiontenbestand gewahrt. 

Viel einfacher ist natiirlich die kiinstliche Aufhebung solcher intra- 
zellularen Symbiosen mit Hilfe starker Antiseptica, bei denen man dank 
besonderer Umstinde keine Riicksicht auf eventuelle Schadigungen des 
Wirtsgewebes zu nehmen braucht. Das ist z. B. in all den Fallen méglich, 
wo eine erbliche Ubertragung der Symbionten auf die Nachkommen 
durch Beschmieren der Hischale mit symbiontischen Keimen und eine 
Aufnahme derselben in die junge Larve erst beim Schlipfakt gewahr- 
leistet wird. 

Sehr gut bewahrt hat sich da z. B. bei Sitodrepa panicea Chloramin- 
- Heyden in 5% alkoholischer Lésung. Die symbiontischen Hefen, welche 
der Schale der Sitodrepaeier ziemlich fest anhaften, werden durch 2 Min. 
langes Waschen der Hier mit diesem auBerst zuverlassigen Mittel restlos 
abgetotet und die spater schliipfenden Junglarven bleiben fortan sym- 
biontenfrei (KocH 1933). 

ScHomann hat dasselbe Experiment bei andern Objekten des- 
selben Symbiosetyps, bei den Bockkafern, mit gleich gutem Erfolg 
wiederholt. 

In den beiden letztgenannten Fallen ist es aber auch méglich, auf 
rein mechamsche Art und Weise die Wirte ihrer pflanzlichen In- 
wohner zu entledigen. Man kann namlich hier die Desinfektion der Ei- 
schale auch dadurch umgehen, daB man die jungen Larven kurz vor dem 
Schliipfen durch vorsichtiges Sprengen der Hischale mittelst feinster 
Nadeln vorzeitig aus dem Hi holt. Das ist allerdings eine etwas miih- 
selige Methode, die mehr von theoretischem Interesse ist und in der 
Praxis durch die viel schnellere und einfachere, ebenso sichere Sterili- 
sierung der Hischale ersetzt wird (Kocu 1933). 

Bi eee re Symbionten auf Tein mechanischem Wege 

ra oe ee ne: eae ale: gegliickt. Er zentrifugierte die 

ecnihee cer aiata riihen ntwicklungsstadien vom 2.—5. Ent- 
g taglich 8 Stunden lang bei 1500—2000 Touren pro Minute. 


Symbiosestudien. IT. 165 


Bei einem Teil (5—10%) der so vorbehandelten Embryonen wurde durch 
diese Prozedur das Mycetom, die sog. ‘Magenscheibe, nach den Seiten 
oder gegen das Caudalende zu verlagert.. Die Folge dieser Mycetomver- 
lagerung war eine restlose Degeneration ihres Symbiontenbestandes. 
An Stelle der urspriinglichen Mycetomfacher sind jetzt im Innern des 
symbiontischen Organs nur mehr unregelmaBige Lakunen zu erkennen, 
die erfiillt sind von einer granulésen Masse, den letzten Resten der dege- 
nerierten Symbionten. Auffallend ist, da8 nur die Magenscheibe ver- 
lagert wird und die iibrigen Organe der Larve, selbst das primare Embryo- 
nalmycetom nicht durch die Zentrifugalkraft beeinflu8t wird. ASCHNER 
erklart dies durch die Anwesenheit betrachtlicher Mengen mineralischer 
Konkremente (wahrscheinlich Calziumoxalat) in der Mycetomhiille, 
welche den eigenartigen opaken Charakter des Organs bei Lebendbeob- 
achtung bedingen und sicher auch fiir sein etwas hdheres spezifisches 
Gewicht verantwortlich zu machen sind. 


Weshalb nun gerade der Symbiontenbestand der verlagerten Myce- 
tome dem Untergang geweiht ist, la8t sich schwer feststellen. Vielleicht 
sind es nur die etwas veranderten Umweltsbedingungen, die den extrem 
einseitig angepaBten Symbiontenzustaénden dieses Entwicklungsstadiums 
nicht mehr zusagen. 

Alle bisher besprochenen Methoden zur Elimination der Symbionten 
zeichneten sich dadurch aus, daf lediglich Anderungen der physikalischen 
Umweltsbedingungen (Temperatur, Licht, Gasdruck, Zentrifugalkraft) 
des Wirtstieres angewendet wurden oder durch Chemikalien (Sauerstoff, 
Antiseptica) oder Hungerkuren eine Vernichtung der symbiontischen 
Partner angestrebt wurde. 


SchlieBlich aber steht dem Experimentator auf diesem Gebiete noch 
ein letzter Weg, der des operativen Eingriffs, offen. Bei einem einzigen 
Objekt sind bisher solche Operationen versucht und mit bestem Erfolg 
durchgefiihrt worden, bei der Kleiderlaus. Nachdem Riss 1931 den 
symbiontischen Zyklus der Menschenlause genauestens durchgearbeitet 
hatte, nahm 1 Jahr spaiter AscHNER (1932) die experimentelle Analyse 
dieser Symbiose in Angriff. Zweierlei Griinde bestimmten ihn zur Wahl 
gerade dieses Versuchsobjektes. Als Blutsauger mit extrem einseitiger, 
steriler Nahrung versprechen die Pediculiden bei Ausschaltung ihres 
Symbiontenbestandes eindeutige Resultate, und weiterhin fordert die 
auRerordentlich giinstige Lage des Mycetoms zu einem operativen Ein- 
eriff geradezu heraus. 

Kann man doch die Magenscheibe der Lause schon bei Lupenbetrach- 
tung als helles, weiBliches Gebilde, das ventralwarts dem Darm dicht 
angeschmiegt liegt und sich so deutlich von seiner braunroten. Blut- 
fiillung abhebt (vgl. AscunER-Rizs 1933, Fig. 2, Riss 1931, Fig. 27). 
So schwierig die Exstirpation des symbiontischen Organs auf den ersten 
Blick bei einem so kleinen Objekt auch scheinen mag, vermochte doch 
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Ascuner mit Hilfe einer geschickt ausgedachten Operationstechnik 
diese Schwierigkeiten relativ leicht zu iiberwinden. 

Durch das feine Loch einer Glimmerscheibe, welche er leicht der 
Ventralseite der Kleiderlaus anpreBte, punktierte er die Haut unmittel- 
bar iiber dem Mycetom und holte mit Hilfe feinster Nadeln das symbion- 
tische Organ aus der Einstichéffnung ganz oder teilweise heraus. Je nach- 
dem diese Operation auf friihen oder spateren Entwicklungsstadien aus- 
gefiihrt wurde, bekam er véllig sterile, symbiontenarme éder normal 
besiedelte Tiere; das letztere war der Fall, wenn die Magenscheibe erst 
nach der Abwanderung der Symbionten in die Ovarialampullen entfernt 
wurde. Eine Schadigung der operierten Lause trat aber nur in den beiden 
ersten Fallen ein, ein Beweis dafiir, daB der operative Eingriff als solcher 
nicht fiir die Ausfallserscheinungen verantwortlich gemacht werden kann. 

Weitere Méglichkeiten fiir die Ausschaltung der Symbionten auf 
operativem Weg ergeben sich in all jenen Fallen noch, wo es bei einer 
Ubertragung der pflanzlichen Keime auf dem Wege iiber die Ovarial- 
infektion zur Ausbildung streng gesonderter polarer Infektionsmassen 
im Ki kommt. An Objekten, die hierfiir in Frage kommen, waren zu 
nennen: unter den pflanzensaftesaugenden homopteren Wanzen: manche 
Cocciden (Orthezia, Pseudococcus), die Aphiden (nur die Wintereier!), 
die Aleurodiden, Pyslliden und die Zikaden; weiterhin die Pediculiden 
und Mallophagen, und endlich unter den Coleopteren die Cucujiden. 

Zur Anwendung kamen hier vor allem die Methoden der experi- 
mentellen Entwicklungsgeschichte: Abkappen des die Symbionten ber- 
genden Eipoles oder Ausbrennen der Infektionsmasse mit dem Thermo- 
kauter (REITH 1935) ; endlich noch die weitaus elegantere und schonendere 
Behandlung der in Frage kommenden Eier mit der Strahlenstichmethode, 
die in den letzten Jahren durch eine von B. DURKEN (1933) geschaffene 
Apparatur so weit ausgearbeitet wurde, daB man ganz nach Wunsch 
kleinste engumschriebene Partien des Eies der Behandlung aussetzen 
kann. Hier eréffnet sich noch ein weites Feld fiir weitere experimentelle 
Arbeiten, und es gilt da zunachst nur aus der Fiille der in Frage kom- 
menden Objekte diejenigen auszuwahlen, die durch leichte Ziichtbarkeit 
im Laboratorium und rasche Entwicklungsdauer sich vor allen iibrigen 
auszeichnen. 


Das Nutzproblem. 


Welche Ergebnisse hatten nun alle bisher unternommenen Versuche 
einer Trennung der beiden Partner symbiontischer Vergesellschaftung ? 
Verursacht die Ausschaltung der pflanzlichen Mikroorganismen aus dem 
zumeist rect innigen Biindnis irgendwelche Ausfallserscheinungen oder 
zumindest S térungen im tierischen Wirt, auf Grund derer man unmittel- 
bar auf die physiologische Leistungsfahigkeit der Symbionten schlieBen 
konnte ? 

Wenden wir uns zunachst unserm eigenen Versuchsobjekt wieder zu, 
von dem wir bisher noch keinerlei Aussagen hieriiber gemacht haben, 
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so machen wir die Feststellung, daB hier die Ausschaltung der sym- 
biontischen Bakterien keinerlei faBbare schadliche Folgen fiir das 
Insekt nach sich zieht. Weder bei Larven noch bei Imagines zeigten 
sich irgendwelche Ausfallserscheinungen, und es ist auch nicht mog- 
lich , Unterschiede im Verhalten zwischen normal besiedelten und 
symbiontenfreien Tieren aufzudecken. Die sterilen Oryzaephili gedeihen 
genau so gut wie die symbiontenhaltigen; sie pflanzen sich bei 
gleicher Ernahrungsweise genau so fort ohne irgendwelehe Einbufe in 
der Nachkommenzahl zu erleiden. Auch eine Schadigung des Keimplas- 
mas, die erst in spateren Generationen zur Auswirkung kommen kénnte, 
lieB sich im Verlaufe der 5 Jahre ihrer symbiontenfreien Kultur nicht 
nachweisen. 

Auch die feinere Histologie symbiontenhaltiger und steriler Tiere 
verschaffte mir keinerlei Aufschlu8. Ausgehend von dem Gedanken, 
dai den Mycetomen — ihrer Lage im Fettkérper nach zu schlieBen 
— irgendwelche Aufgaben bei der Synthese oder Verarbeitung von Re- 
servestoffen zufallen konnten, untersuchte ich den Fett- und Glykogenge- 
halt normal besiedelter und steriler Mycetome. Dabei stellte ich fest, 
daf in beiden Fallen Lipoide in den Mycetomen nicht nachweisbar sind. 
_ Dagegen lieBen sich mit Hilfe der Bestschen Methode zum Teil ganz 
erhebliche Glykogenmengen in normal infizierten Mycetomen nachweisen. 
‘Das Glykogen ist dabei fast ausschlieBlich auf das Hiillepithel des sym- 
biontischen Organes beschrainkt, wo es vor allem im Umkreis der Kerne, 
insbesondere des zentralen Mycetomkernes, aufgestapelt ist. Spuren von 
Glykogen aber lassen sich auch in den Mycetomfachern zwischen den 
Symbionten feststellen und auch die Symbionten geben auf fortge- 
schrittenen Stadien ihrer Degeneration eine ganz deutliche Glykogen- 
reaktion. 

In den sterilen Mycetomen lassen sich nur relativ geringe Mengen 
tierischer Starke nachweisen, die auch da wiederum im Umkreis der 
Kerne und an den Vakuolenrandern lokalisiert ist. Aus diesem unter- 
schiedlichen Verhalten der Mycetome kénnte man eventuell schlieBen, 
daB die Symbionten aktiv in den Kohlehydratstoffwechsel eingreifen. 
Doch glaube ich, daB dieser Unterschied ebensogut durch den etwas 
erhéhten Stoffwechsel der besiedelten Mycetome zu erklaren ist. Nach- 
dem es auch auf diesem Weg nicht méglich war, tiber die Bedeutung der 
Oryzaephilus-Symbionten Aufschlu8 zu bekommen, suchte ich durch ein 
vergleichendes Studium der symbiontischen Einrichtungen anderer Cucu- 
jiden unter Beriicksichtigung ihrer Lebensweise einige Anhaltspunkte 

-dafiir zu gewinnen. 

In seinem Symbiosebuch berichtet BUCHNER (1930) ganz kurz von 
den symbiontischen Verhaltnissen von Silvanus unidentatus Fasr., die 
er damals selbst, wenn auch nur sehr fliichtig, studieren konnte. Er fand 
bei Silvanus, der als nachster Verwandter von Oryzaephilus zum gleichen 
Tribus der Silvanini gehort, ,,beiderseits im Abdomen Zellgruppen und 
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isolierte Zellen, die von recht kleinen, fadchenférmigen Organismen 
durchzogen sind“. Er glaubt daher nicht fehl zu gehen, wenn cama. 
,,daB die ganze Gruppe ihre derartigen Einrichtungen besitzt : 

Eine genauere Untersuchung auf breiter Basis miiBte hier demnach 
Erfolg versprechen. Aber die Materialbeschaffung setzt einem derartigen 
Vorhaben ungeahnte Schwierigkeiten entgegen. Trotz vielfaltiger Be- 
miihungen war es mir nur méglich, zwei Vertreter dieser sehr arten- 
reichen Unterfamilie der Cucujinae zu untersuchen: Silvanus unidentatus 
Fasr. und Laemophloeus ferrugineus STEPH. 

Das Material von Silvanus unidentatus verdanke ich Herrn Prof. 
Bucuner, der es bei GOrz selber gesammelt hatte. Meine Nachpriifung 
aber ergab, daB BucHNER hier einer Tauschung zum Opfer gefallen sein 
muB, denn es war mir nicht méglich, an demselben Material, das auch 
BucHNER vorgelegen hatte, jene Zellgruppen mit ihren fadigen Ein- 
schliissen im Abdomen dieser Kafer wieder zu finden. Silvanus uniden- 
tatus ist also aus der Liste der Symbiontentrager wieder zu streichen. 

Zu demselben negativen Ergebnis kam ich auch bei Laemophloeus 
ferrugineus StEPH., den ich zusammen mit Oryzaephilus aus Malzkehricht 
einer Brauerei erhielt. Weder bei den Larven noch bei Imagines konnte 
ich hier irgendwelehe Anzeichen symbiontischer Einrichtungen auf- 
decken. 

Vergleichen wir nun die Lebensweise dieser drei Cucujiden, so stellen 
wir fest, daB Oryzaephilus und Laemophloeus zusammen mit anderen 
Getreideschadlingen (Calandra, Tribolium, Tenebrio) im selben Biotop 
(Getreide und Getreideabfalle) vorkommt (vgl. auch die Zusammenstel- 
lung bei ZACHER und JaniscH 1925, Liste 2—12, S. 210 bis 223). 

Was die Ernahrungsweise von Oryzaephilus betrifft, so ist da zunachst 
eine Angabe zu berichtigen, die auf Buisson (1849) und Prrris (1853) 
zuruckgeht und die ohne weitere Nachpriifung in die Literatur iiber- 
nommen worden ist. BLISson schreibt iiber die Lebensweise von Silvanus 
sexdentatus FaBR. (= Oryzaephilus surinamensis L.): «Les larves sont 
trés vives et trés agiles, elles se nourrissent de la farine du riz, mais si 
cette nourriture vient 4 leur manquer elles deviennent carnassiéres et 
elles dévirent les nymphes avec lesquelles elles se trouvent renfermées.» 

H. von LENGERKEN fiihrt in seiner Coleopterenbearbeitung der ,,Bio- 
logie der Tiere Deutschlands*‘‘ (1927) Oryzaephilus sogar unter den Niitz- 
lingen auf: “Oryzaephilus-Arten vertilgen Larven und Puppen von Calan- 
dra und Sitodrepa, nach denen sie in Speichern, wo Getreide, Tabak, 
getrocknete Friichte usw. gestapelt sind, Jagd machen.“ Auch ZACHER 
und JaniscH (1925, S. 202) fiihren Oryzaephilus unter der Rubrik 
»»Rauber“ an. Er soll nach LinpenER Milben nachstellen. 

Nach meinen Beobachtungen, die sich auch mit denen ZacuERs! 
(1914/15) decken, kann selbst von einer fakultativ carnivoren Lebens- 
weise bei Oryzaephilus nicht die Rede sein. Nur bei ausgesprochenem 


1 ZACHER: Zit. nach JABLONOWSKI 1925, S. 106—107. 
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Nahrungsmangel werden Insektenreste (Exuvien) vom Getreideplatt- 
kafer angenommen, wie sich im Experiment (bei Starke-Diat) bestatigen 
lieB. Oryzaephilus ist ein ausgesprochener Vorratsschadling, der vor 
allem Cerealien und Cerealienprodukte, Simereien, getrocknete Friichte, 
Copra usw. befallt. 

Der Verdacht einer rauberischen Lebensweise fallt viel eher auf 
Laemophloeus ferrigineus, dessen Verwandte unter Rinde leben und nach 
LENGERKEN dort Borkenkafern nachstellen sollen. Allerdings liegen 
meinerseits keine direkten Beobachtungen iiber die carnivore Lebensweise 
dieses Kafers vor, und aus dem feinen Nagsel, das den Mitteldarm der 
von mir histologisch untersuchten Exemplare fiillte, lieBen sich gleich- 
falls kee sicheren Riickschliisse ziehen. Fiir unsere theoretischen Er- 
wagungen mu daher Laemophloeus vorerst noch ausscheiden. 

Silvanus unidentatus lebt im.Gegensatz zu den beiden erstgenannten 
Cucujiden unter abgestorbener Rinde verschiedener Laubbaume (Birken, 
Eichen, Pappeln, Weiden und Ulmen (vgl. Rerrrer 1911; Saauas 1917). 
Lediglich auf Grund der groBen Beweglichkeit der Larven und des Baues 
ihrer Mundwerkzeuge schlieBt Prrris (1853), daB auch sie rauberisch 
leben. Die Priifung des Darminhaltes von Silvanus unidentatus ergab 
aber keine Anhaltspunkte fiir diese Behauptung. In dem Nahrungsbrei 
lieBen sich mit Sicherheit nur Pflanzenteile nachweisen: Pilzhyphen, 
Borkenfragmente. Nach Chitinresten suchte ich vergebens. Ich glaube 
daher eher, daB Silvanus ein Mulm- und Moderfresser ist, der vor allem 
die unter der Rinde wuchernden Pilzmycelien abweidet. 

Es wiirde dies auch das Fehlen einer Symbiose durchaus verstandlich 

machen; denn die Ernahrung mit einem an pflanzlichen Mikroorganis- 
men so reichhaltigen Substrat wiirde hier von vornherein eine Endo- 
symbiose ausschlieBen. Wenn hier die Notwendigkeit zur Schaffung 
_ einer Symbiose bestiinde, so waren gerade in diesem Falle alle Voraus- 
-setzungen dazu gegeben. ,,Gelegenheit zum Kontakt mit Mikroorga- 
nismen‘ ist hier ja in weitem MaBe gegeben. Selbst wenn die Behaup- 
tung einer rauberischen Lebensweise zu Recht bestiinde, so ware das 
Fehlen einer Symbiose bei Silvanus nur eine Bestatigung fiir die Sym- 
biosetheorien. 

Der Verdacht, daB der Sinn der Symbiose von Oryzaephilus auf 
ernahrungsphysiologischem Gebiet zu suchen ist, diirfte dadurch eine 
Bestatigung erfahren haben. Es war daher naheliegend, das Verhalten 
symbiontenfreier und normaléer Tiere unter verdénderten Ernahrungs- 
verhaltnissen zu studieren. 

Unter diesem Gesichtspunkt setzte ich noch eine Versuchsreihe an. 
Frischgeschliipften Larven normal infizierter und symbiontenfreier Ory- 
zaephili wurde eine extrem einseitige Didt (reine Kartoffelstarke) verab- 
reicht. Die Larven entwickelten sich, wenn auch viel langsamer, weiter 
bis zur Imago, wobei keinerlei Unterschiede zwischen den sterilen Tieren 
und der symbiontenhaltigen Kontrolle zu verzeichnen war. Die histo- 
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logische Priifung dieses Materials ergab, da in beiden Fallen der Fett- 
k6rper frei von Uraten und EiweiSgranula war. Zu bemerken ist schlieB- 


lich noch, daB in diesen Versuchen die Larven ihren Stickstoffbedarf — 


auf andere Weise zu decken versuchten, indem sie die bei der Hautung 
abgestreiften Exuvien verzehrten und auferdem auch die zum VerschluB 
der Versuchsbehalter dienenden Korken annagten. 

Auch im Hungerversuch erwiesen sich die symbiontenfiihrenden 
Tiere den sterilen gegeniiber nicht im Vorteil. 

Die Symbionten von Oryzaephilus sind also zweifellos nicht lebensnot- 
wendig. Damit ist aber noch lange nicht gesagt, da den Symbionten 
von Oryzaephilus damit jegliche Bedeutung im tierischen Haushalt 
abgesprochen werden miisse oder da man sie gar fiir ,,gemaBigte Para- 
siten“‘ zu erklaren habe (MULLER 1934, S. 145; Scuwarrz 1935, 8. 455; 
Mansour 1934 (1), S. 268). 

Schon nach meinen ersten kurzen Mitteilungen (1931 und 1933) 
von dem gegliickten Versuch, symbiontenfreie Stamme von Oryzaephilus 
zu erzielen, wurden verschiedentlich Stimmen laut, welche gerade diese 
Versuche gegen die BucuNneRsche Symbiosetheorie ins Feld fihrten. 
So schreibt Mansour (1934, S. 262): ‘“Kocu, however, mentions that 
during his work on this spezies he has been able to get beetles with myce- 
tomes quite free from microorganisms simply by a change of the food 
material. This result, if confirmed, is quite sufficient to preclude the 
possibility of any symbiotic relationship between Oryzaephilus and its 
intracellular micro-organisms’’, und in einer zweiten Arbeit (1934, 8. 250) 
auBert er sich in gleichem Sinne. Nach Mansour sind intrazellulare 
Mikroorganismen wahrscheinlich richtiger als Kommensalen oder Para- 
siten aufzufassen, die ihrem Wirt keinen fafSbaren Schaden (conceivable 
harm) mehr zufiigen (1934, S. 268). 

Auch Scuwartz aduBert sich in seinem Sammelreferat iiber den: 
Stand unserer Kenntnisse von den physiologischen Grundlagen der 
Symbiose von Tieren mit Pilzen und Bakterien‘‘ im selben Sinne, wenn 
er die Oryzaephilus-Symbionten als mehr oder weniger harmlose Parasiten 
deutet. 

Mit Recht betonen diese Autoren, daB Oryzaephilus nicht der einzige 
derartige Fall ist. Sind doch in den letzten Jahren noch einige weitere 
Beispiele bekannt geworden, bei denen von einer vitalen Bedeutung der 
Symbionten nicht mehr die Rede sein kann. 

Calandra granaria ist — wie oben bereits erwaihnt — als Parallel- 
fall an erster Stelle zu nennen. Mansour stellte fest, daB die agyptische 
Rasse von Calandra granaria im Gegensatz zu den europiiischen Rassen 
dieses Kafers keinerlei Symbionten besitzt. Da sich aber bei Larve und 
Imago der agyptischen Calandren die verédeten symbiontischen Organe 
noch gut nachweisen lassen, ist anzunehmen, da dieselben ur- 


spriinglich Symbionten besaBen, sie aber im Laufe der Zeit wieder ver- 
loren haben. 
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Nun lebt der Kornkafer als ausgesprochener Getreideschadling im 
selben Biotop wie Oryzaephilus. Als primarer K6rnerschadling schafft 
er zumeist erst die Voraussetzungen fiir den Befall der Lagerbestande 
durch Oryzaephilus, der allein nicht imstande ist, unverletzte Kérner 
anzunagen (ZACHER). 

Zwei Kaferarten verschiedenster systematischer Zugehérigkeit mit 
vollkommen verschiedenen symbiontischen Einrichtungen, welche aber 
unter vollig gleichartigen Bedingungen und vom selben Substrat zu leben 
vermogen, zeigen also in gleicher Weise die Tendenz zur Preisgabe ihrer 
Symbionten. Das wiirde vielleicht doch dafiir sprechen, da8 hier ein 
Wandel in den Beziehungen zwischen Wirt und Symbionten auf ernah- 
rungsphysiologischer Grundlage vor sich gegangen ist. 

Auch bei den Ameisen liegt nach LinrensterNs Untersuchungen 
eine offenkundige Tendenz zum Abbau einer Symbiose vor. Diese be- 
weist das Vorkommen symbiontischer Bakterien bei Formica fusca einer- 
seits und deren Fehlen bei Formica rufa und sanguinea andererseits, 
wo aber im embryologischen Geschehen in Gestalt der ,,extraembryonalen, 
polaren Zellgruppen“ noch Organdifferenzierungen auftreten, die nicht 
anders als Reminiszenzen an eine ehedem vorhanden gewesene Symbiose 
zu deuten sind. Fiir diese Deutung sprechen auch die Befunde an Arbei- 
terinneneiern k6niginloser Nester von Formica fusca, bei denen gelegent- 
lich Fehlinfektionen auftreten, die embryonalen Mycetocyten aber trotz- 
dem in gleicher Weise sich sondern wie im Falle einer normalen Infektion. 

ScuwartTz (1935, S. 423) sucht auch hier nach einer anderen Deutungs- 
weise; er schreibt: ,,Auch besondere, in der Embryonalentwicklung in- 
begriffene Vorgange, die zur Infektion des Embryos mit den Symbionten 
fiihren, und deren Vorhandensein scheinbar nur durch den damit ver- 
bundenen Infektionsvorgang verstaéndlich gemacht werden kann, miissen 
nicht unbedingt in Verbindung mit der Symbiose entstanden sein. LILIEN- 
STERN (1932) hat bei einer vergleichenden entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchung der symbiontenfiihrenden Formica fusca und der sym- 
biontenfreien F'. rufa die gleiche extraembryonale Zellmasse festgestellt, 
die in einem Falle besonders stark entwickelt und von Bakterien besiedelt, 
im anderen Falle unscheinbarer und bakterienfrei ist. BucHNER, LILIEN- 
STERN und Riss (1933) miissen hier zu der Hilfsannahme greifen, daB 
bei F. rufa eine frither vorhanden gewesene Symbiose in der Embryonal- 
entwicklung noch nachwirkt. Die extraembryonale Zellmasse kénnte 
jedoch auch in einem andern Zusammenhang entstanden und bei F’. fusca 
beim Hinzukommen der Symbiose zusdtzlich von Bakterien infiziert 
worden sein.‘ 

_ Leider erlautert Scawarrtz nicht weiter, wie er sich die Genese der 
extraembryonalen Zellmasse der symbiontenfreien Ameisen vorstellt. 
Fiir den Symbioseforscher ware hier eine etwas ausfiihrlichere Erlaute- 
rung dieses Gedankenganges an Hand eines Beispieles zu mindesten recht 
lehrreich. Das ist z. B. fir BucHNERs Hypothese ohne weiteres mdglich ; 
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sie laBt sich unschwer an Hand einiger Beispiele belegen. Gerade Ory- 
zaephilus ist ein Schulbeispiel hierfiir. Das embryonale Mycetom wird 
hier schon lange vor seiner Besiedelung mit den symbiontischen Bakterien 
angelegt, und embryologische Studien an meinen sterilen Oryzaephilus- 
Stémmen ergaben, daB auch da in gleicher Weise und zur selben Zeit 
die Mycetomanlage aufgebaut wird, nur da8 hier dann die nachtragliche 
Einwanderung des Symbiontenstromes unterbleibt. 

Da ist ferner Calandra granaria zu nennen, in deren Larve auch beim 
Fehlen der Symbionten das Mycetom (accessory cell-mass) in Erscheinung 
tritt, und Lagria hirta, um bei den Coleopteren zu bleiben, wo an der 
Dorsalseite des nahezu schliipfreifen Embryos [nach StammMeER (1929)] 
drei Hypodermissickchen angelegt werden, die sich nach ihrer Bakterien- 
fiillung abschniiren und als Larvalmycetome ins K6rperinnere verlagert 
werden. : 

Auch bei ausgesprochenen Nahrungsspezialisten, den blutsaugenden 
Ixodiden, diirfte ein gelegentlicher Abbau der Symbiose ziemlich sicher 
erwiesen sein. Im Gegensatz zu BucHNnER, der 1926 die Symbiose von 
Ixodes ricinus genau beschrieben hatte, und dessen Beobachtungen auch 
von anderer Seite Bestatigung fanden, kam Muprow (1932) gelegentlich 
vergleichender Symbiosestudien an Zecken zu der Feststellung, daB bei 
dieser Zecke keine Symbionten nachweisbar sind. Ein Irrtum ist hier 
ausgeschlossen; denn sie hat ihr aus Mecklenburg (Waren) stammendes 
Material aufs sorgfaltigste gepriift und konnte weder in den Vasa Mal- 
pighi noch in den Ovarien Bakterien nachweisen. RoxrsLER, der 2 Jahre 
spater Ixodes ricinus aus Schweden, Mecklenburg, Pommern, Brioni 
(Istrien), Wien, Rom und die Varietaét gikbosus vom Peloponnes unter- 
sucht hat, bestatigt Muprows Befunde. 

Muprow 1a8t die Frage offen, ob das Fehlen der Symbionten in diesem 
Falle ,,einen urspriinglichen Zustand darstellt oder.ob eine schon beste- 
hende ,Symbiose‘ aus unerklirbarer Ursache verloren gegangen ist‘. 
Weder ernahrungsphysiologische noch umweltbedingte Faktoren kénnen 
in diesem Fall fiir die Preisgabe der Symbionten verantwortlich gemacht 
werden. Aber auch eine andere Erklarung lat sich nach dem: heutigen 
Stand unserer Kenntnisse auf diesem Gebiet dafiir nicht geben. 

Wenn wir auch heute noch nicht iibersehen kénnen, wo in den eben 
dargelegten Fallen der eigentliche Sinn der Symbiose lag und welche 
inneren oder éuferen Umstiinde zur Preisgabe des Symbiontenschatzes 
fiihrten, so berechtigt uns das keineswegs, schon von Parasitismus zu 
sprechen. SchlieBt doch die Erkenntnis, dap ein Organ nicht lebensnot- 
wendig ist, seine Zweckdienlichkeit nicht aus, selbst wenn wir seinen Let- 
stungsbereich augenblicklich noch nicht zu erkennen vermogen. 

Es wurde zu weit fiihren, die wesentlichen Unterschiede zwischen 
Symbiose und Parasitismus hier alle aufzufiihren. Rims hat sie in einer 
paaies Studie (1933) tibersichtlich zusammengestellt und es sei hier 

verwiesen. Allein die Beispiele von Oryzaephilus, Calandra und 
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Formica sind schon geeignet, die Haltlosigkeit der Annahme eines ge- 
maBigten Parasitismus in diesen Fallen zu beweisen. Ich glaube kaum, 
da einer der Gegner der Symbiosetheorie imstande ist, auch nur ein 
Beispiel aus dem mindestens ebensogroBen Gebiet des Parasitismus und 
der infektidsen Erkrankungen zu nennen, das einem Vergleich mit den 
Erscheinungen, die wir hier kennen lernten, auch nur annahernd stand- 
halten wiirden. Das ,,Bereitstellen“ besonderer Zellgruppen odér Organ- 
anlagen zur Aufnahme der Mikroorganismen ist ein ganz wesentliches 
Charakteristikum der Endosymbiosen und findet meines Wissens keine 
Parallelerscheinung auf parasitologischem Gebiet. Ein weiteres Kri- 
terium der Symbiose ist die erbliche Fixierung der symbiontischen 
Einrichtungen’. Die Anlage zur Ausbildung symbiontischer Organe ist 
also in den Gen-Bestand dieser Tiere aufgenommen und dort so fest ver- 
ankert, da auch nach der Sprengung des symbiontischen Biindnisses 
und der Preisgabe des Symbiontenschatzes die Wohnsitze der Symbi- 
onten genau so aufgebaut werden als ob die Symbionten noch vorhanden 
waren. Weder bei den Gallen, mit denen Marrtni (1932) die Mycetome 
za vergleichen bestrebt ist, noch bei Cystenbildungen der Parasiten 
kennen wir vergleichbare Vorgange. 


Wenn auch vorliegende Ergebnisse an Oryzaephilus noch keine end- 
giltige Klarheit in der Frage des Nutzeffektes der Symbionten zu bringen 
vermochten, so berechtigt das keineswegs schon zu aligemein giiltigen 
SchluBfolgerungen, haben doch weitere bisher unternommene Versuche, 
das Symbioseproblem auf experimentellem Wege in Angriff zu nehmen, 
bereits durchaus eindeutige Resultate, und zwar im positiven Sinn, 
gezeitigt. 

Bei der Besprechung der Method2n der experimentellen Symbiose- 
forschung habe ich diese Versuche schon kurz gestreift und ich méchte 
nunmehr deren Auswertung diskutieren. 

CLEVELAND, der bei den Termiten mit Hilfe seiner raffiniert durch- 
dachten Methoden entweder alle, oder bald die, bald jene Flagellaten- 
form aus dem Symbiontenzyklus zu lésen vermochte, kam zu dem Er- 
gebnis, daB schwere Schaidigungen und schlieBlich der Tod die Folge 
der Ausschaltung des Symbiontenbestandes sind. Da®B das Absterben 
der Tiere nur durch ihr Unvermégen verursacht wird, mit Hilfe der 
eigenen Verdauungssafte die Holznahrung aufzuschlieBen, konnte CLEVE- 
LAND gleichfalls beweisen. Er brachte symbiontenfreie Termiten in Humus 
und verhinderte so ihren Tod, der aber eintrat, sobald er ihnen wieder 
Holz allein als Futter reichte. 

Durch Differentialdiagnose vermochte dann CLEVELAND weiterhin 
nachzuweisen, daB von den 4 Termopsissymbionten nur 2 lebensnot- 
wendig sind (T'richonympha und Leidopsis), eine Form vollig belanglos 


1 Mit Ausnahme eines Teils der pflanzlichen Symbiosen: Leguminosen, 
Flechten usw. 
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ist (Streblomastiz) und dal Trichomonas eine vermittelnde Stelle ein- 
nimmt, indem sie allein nicht in der Lage ist, die Tiere am Leben zu er- 
halten, ihren Tod aber wesentlich hinauszuschieben vermag. 

1934/35 konnte U. Prerantont fiir die Termiten Calotermes flavicollis 
und Reticulotermis lucifugus den Nachweis erbringen, daB die Fahigkeit, 
Holz und Zellulose aufzuschlieBen, nicht den Darmflagellaten selbst 
zukommt sondern symbiontischen Bakterien zuzuschreiben ist, welche in 
grofen Mengen regelmafig im Entoplasma dieser Polymastiginen (Joenia 
annectens, Mesojoenia decipiens; Trichonympha agilis und minor) vor- 
kommen. Diese Feststellung andert im Prinzip an unserer Problemstellung 
nicht das geringste. Sie beweist nur wieder aufs neue, daB der pflanz- 
liche Mikroorganismus der weitaus vielseitigere Chemiker ist, der im tier- 
ischen Organismus da helfend eingreift, wo die an ihn gestellten Anforder- 
ungen seinen Leistungsbereich tiberschreiten. 

Auch die Versuche WERNERs (1926) an Potosia cuprea beweisen 
durchaus eindeutig eine solche Beteiligung pflanzlicher Mikroorganismen 
am Aufschlu8 zellulosereicher Nahrung und bestatigen so die an den 
Termitensymbionten erzielten Resultate. WERNER schlug den zweiten 
Weg ein, der in diesem Falle in der Beweisfitihrung méglich ist, und ver- 
suchte, die symbiontischen Bakterien aus dem Dickdarm (,,Garkammer‘*) 
der Rosenkaferlarve auf kiinstlichen Nahrbéden zu kultivieren, um sie 
schlieBlich auf ihre physiologische Leistungsfahigkeit hin zu untersuchen. 
Es gelang ihm schlieBlich, auch aus dem Bakteriengemisch, das er dabei 
erhielt, einen zellulosespaltenden Bacillus — Bacillus cellulosam fermen- 
tans — zu isolieren, der imstande ist, reines Filtrierpapier unter anaeroben 
Bedingungen bei einer optimalen Temperatur von 33° C—37°C unter 
Kohlendioxyd- und Wasserstoffbildung vollkommen zu vergiren.” 

In bestem Einklang damit stehen die Fiitterungsversuche WERNERS 
an Potosia, die ergaben, daB sich die Rosenkaferlarven bei einer aus- 
schlieBlichen Didt von reinem Filtrierpapier ohne weiteres am Leben 
erhalten lassen. 

Es ware aber verfehlt, das Ergebnis der Arbeiten CLEVELANDs, 
PIERANTONIs und WERNERs zu verallgemeinern und auch bei anderen 
Symbiosen die Aufgabe der pflanzlichen Mikroorganismen in der Bereit- 
stellung verdauender Enzyme zu suchen. Das geht schon aus den Resul- 
taten von RippEr (1930), Mansour und Mansour-Bex (1933, 1934), 
MULLER (1934) an xylophagen Insekten hervor. 

Die Aufgabe der Symbionten kann ja auch auf einer ganz anderen 
Linie liegen, selbst in solchen Fallen, wo man aus der Lage der symbionti- 
schen Organe zunichst ebenfalls an eine unmittelbare Beteiligung der 
Symbionten am VerdauungsprozeB schlieBen kénnte. 

Eigene Untersuchungen am Brotkiifer, Sitodrepa panicea L., die 
ich vor 3 Jahren begonnen und iiber die ich bereits mehrmals berichtet 
habe (1933 a, b, c), zeigen das ganz offensichtlich. Die kiinstliche Ent- 
fernung der in den Mitteldarmblindsicken von Larve und Imago lokali- 
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_ sierten Hefepilze wird mit schweren Wachstumshemmungen, welche den 
Tod im Gefolge haben, beantwortet. 

Diese Schadigungen aber kénnen véllig vermieden werden, wenn man 
den Symbiontenverlust durch eine entsprechende Dit kompensiert. 
Das ist z. B. schon durch bloBen Zusatz von (toter) Bierhefe oder allen 
méglichen Hefepraparaten zur Nahrung ohne weiteres moéglich. Es 
wachsen dann die sterilen Sitodrepa-Larven in der gleichen Zeit — genau 
so als ob sie sich im Besitze des normalen Symbiontenbestandes befanden 
— zur geschlechtsreifen Imago heran, welche in der Folge symbiontenfreie 
Nachkommen zu erzeugen imstande ist. 

Systematisch angestellte Extraktionsversuche und Fiitterungsexperi- 
mente ergaben, dai die Symbiontenstoffe ersetzbar sind durch Vitamine 
der B-Gruppe (Hefe-Getreide-Faktor). 

Meine Versuche an Sitodrepa ergaben also, da die symbiontischen 

Saccharomyceten lebensnotwendig sind und die Aufgabe der Sym- 
bionten hier letzten Endes in der Komplettierung der dem Tier zur 
Verfiigung stehenden Nahrungsquellen besteht. Sehr wahrscheinlich 
diirften auch die Symbiosen der tibrigen Anobiiden und Cerambyciden 
in diesem Sinne gedeutet werden. Experimente! miiSten auch da noch 
die letzte Klarheit bringen. 
_ Der Einwand mancher Skeptiker (vgl. MttLER 1934, ScHwarrz 
1935), daB ein Insekt von polyphager Lebensweise, wie.es Sitodrepa ist, 
trotz der bisher damit erzielten positiven Ergebnisse wenig geeignet ist, 
die ernahrungsphysiologische Bedeutung der Symbionten tiberzeugend 
zu beweisen, mu bei den Pedikuliden fortfallen, die ASCHNER (1932 und 
1934) und AscHnER und Rigs (1933) zur experimentellen Analyse des 
Symbioseproblems herangezogen haben. 

Als Blutsauger und somit extrem einseitige Nahrungsspezialisten 
gehéren die Kleiderliuse zu einer der anderen groBen ernaéhrungsphysio- 
logischen Kategorien, in die BucHNER die Symbiontentrager eingeteilt 
hat. Aber auch von einem anderen Gesichtspunkt aus verdienen sie 
unser besonderes Interesse, besitzen sie doch in der sog. ,,Magenscheibe** 
ein Mycetom von ganz ahnlichem Bauplan wie die symbiontischen Organe 
von Oryzaephilus, das gleichfalls keinerlei offene Verbindung mit dem 
Verdauungstraktus mehr _besitzt. 

AscHNER entfernte die Symbionten entweder auf operativem Wege 
durch Punktion des Mycetoms zu einem gegebenen Zeitpunkt oder durch 
Zentrifugieren der Embryonen (zwischen dem 2. und 5. Entwicklungstag) 
und erhielt auf diese Weise symbiontenarme oder vollig sterile Lause. 
Bei Darreichung der gewohnten Kost sind solche symbiontenfreie Indi- 
viduen nicht mehr lebensfahig. Muskelschwache, Unfahigkeit zur N ahrungs- 
aufnahme und schwere Ovogenesestorungen sind die durch den Symbionten- 
_ verlust bewirkten Krankheitssymptome, die schlieBlich zum Tode fiihren. 


1 ScHoMANN hat mit ahnlichen Versuchen an Cerambycidenlarven begonnen, 
konnte dieselben aber aus auBeren Griinden leider bisher nicht zu Ende fiihren. 
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Rechtzeitige Zugabe unspezifischer Hefeextrakte oder Bakterien- 
filtrate zur Blutnahrung vermochten bei rektaler Ernahrung der Tiere 
die Krankheitssymptome mehr oder minder aufzuheben und die Lebens- 
dauer der operierten Tiere auf das Doppelte zu verlangern. gm 

Schadigungen durch den operativen Eingriff selbst k6énnen fiir die 
Ausfallserscheinungen nicht verantwortlich gemacht werden; denn bei 
operativer Entfernung der Magenscheibe nach dem Abwandern der 
Symbionten in die Ovarialampullen blieben dieselben aus. 

In volliger Harmonie mit meinen Ergebnissen an Sitodrepa geht auch 
aus den Versuchen von ASCHNER und R1zs hervor, dafs die Symbionten 
Stoffe zu liefern vermégen, welche die dem Wirtstier zur Verfiigung 
stehende Nahrung (hier Blut — dort Cerealien) in idealer Weise er- 
ganzen. Héchstwahrscheinlich handelt es sich auch hier um vitamin- 
ahnliche Substanzen. 

Es werden aber auch ferner in vollkommener Parallele zu den Be- 
funden an Oryzaephilus und Sitodrepa bei Pediculusvestimenti die symbi- 
ontischen Organe bei dem Fehlen der pflanzlichen Partner angelegt. 
So sind auch hier die Mycetome echten Organen vergleichbar, die schon 
fest im Bauplan des Tieres verankert sind, im Gegensatz zu den Gall- 
bildungen, die erst auf den auslésenden Reiz der Gallerzeuger hin ent- 
stehen (Ries 1935). 

Eine glainzende Bestatigung fiir diese ersten positiven Ergebnisse 
der experimentellen Symbioseforschung sind schlieBlich noch die Befunde 
Totus (1933) an gewissen Aphiden. Hier erweist sich die Natur selbst 
als der tiberlegenere Experimentator, der ,,sterile“ Tiere da erzeugt, 
wo der Symbiontenbestand offenbar tiberfliissig geworden ist. 

Normalerweise sind bei den Sexuales der Aphiden beide Geschlechter 
imstande, Pflanzenséfte zu saugen. In einigen wenigen Fallen aber wer- 
den Geschlechtstiere mit voéllig reduzierten Mundgliedmafen gebildet, 
die zur Nahrungsaufnahme vollig unfaihig sind. Bei den Stomaphis- 
Arten ist diese Reduktion der Mundteile nur auf das minnliche Geschlecht 
beschrankt, bei den Eriosomatiden dagegen sind beide Geschlechter 
saugunfahig. Und Hand in Hand mit der Preisgabe der Nahrungsauf- 
nahme schwinden auch die symbiontischen Einrichtungen dieser Blatt- 
lause. Die kurzlebigen Miannchen beider Aphiden-Arten haben die 
Symbionten véllig verloren. Dagegen besitzen die normalen, noch saug- 
fahigen 99 der Stomaphis-Arten ein véllig normales Mycetom. Die 
nicht mehr saugenden 92 von Pemphigus filaginis dagegen besitzen 
ein auf wenige Mycetocyten reduziertes Mycetom, das bei der Infektion 
des einzigen zur Ausbildung kommenden, riesigen Wintereies vollig auf- 
gebraucht wird. Toru erblickt darin den Beweis, daB die Symbionten 
lebensnotwendig sind und dafi ihre Bedeutung mit der Nahrungsauf- 
nahme und dem Wachstum in engerem Zusammenhang steht. 

Kin abschlieBendes Urteil iiber die noch schwebenden Fragen des 
Nutzproblems in der Symbioselehre l4Bt sich heute aus dem bis jetzt 
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vorliegenden Tatsachenmaterial der experimentellen Symbiontologie noch 
nicht fallen; stehen wir doch erst am Anfang der Arbeit, die es hier noch 
zu leisten gilt. 

Aber es lassen sich jetzt schon die Wege skizzieren, die in der Folge be- 
schritten werden miissen, um der Lésung dieser Fragen naher zu kommen. 

Am meisten Erfolg verspricht es, den in den bisherigen Arbeiten 
beschrittenen Weg weiter zu gehen und bei méglichst vielen verschie- 
denen Symbiontentragern den pflanzlichen Partner auf irgendeine Weise 
auszuschalten. Vor allem gilt es, unter den extrem einseitigen Nahrungs- 
spezialisten solche Vertreter ausfindig zu machen, die sich durch eine 
der vorgezeichneten Methoden leicht ihres Symbiontenschatzes berauben 
lassen. Durch genaues Studium der im Gefolge des Symbiontenverlustes 
auftretenden Ausfallserscheinungen und ihrer Kompensationsméglich- 
keiten durch entsprechend ausgewahlte Diaten lieBe sich dann auch 
hier der Nutzeffekt der Symbionten erschlieBen. 

Vielleicht aber ware es auch méglich, durch Synthese kiinstlich 
symbiontische Systeme neu zu schaffen. Rims (1932) hat dies schon 
auf operativem Wege versucht, ohne jedoch dabei zu dem gewiinschten 
positiven Erfolge zu kommen, da die in andere Insekten (Symbionten- 
trager und Symbiontenfreie) implantierten Mycetome bzw. Mycetocyten 
nicht zur Einheilung gelangten und in keinem Falle auch ein Auswachsen 
der Symbionten festzustellen war. : 

Mehr Erfolg verspricht aber zweifellos der Weg, den die Natur einst- 
mals selbst einschlug, als es zur Aufnahme der symbiontischen Saccharo- 
myceten in den Darmtraktus holzminierender Anobiiden und Ceram- 
byciden kam, die Verfiitterung fremder symbiontischer Mikroorganismen 
an kiinstlich steril gemachte Symbiontentrager. Fiir solche Versuche 
kamen in erster Linie z. B. sterile Sitodrepa-Larven in Frage, an die 
die symbiontischen Saccharomyceten anderer Anobiiden und schlieb- 
lich auch die Hefen von Cerambyciden oder Lecanien zu verfiittern 
waren. Im Falle des Gelingens derartiger Versuche ware dann zu priifen, 
ob eine Umstellung der Ernahrungsweise des Wirtstieres im Sinne des 
Leistungsbereiches des pflanzlichen Partners méglich ware. 


Zusammenfassung. 

1. Unter dem Einflu8 erhéhter Temperatur (36° C) wird der Symbi- 
ontenbestand des Getreideplattkafers, Oryzaephilus surinamensis L. vollig 
abgebaut. Die in den 4 Mycetomen lokalisierten Bakterien, welche 
normalerweise schon einen auB8erordentlich starken Pleomorphismus 
zeigen, wachsen unter den veranderten Temperatureinfliissen zu auf- 
getriebenen Involutionsformen aus, die dann einem allmahlichen Dege- 
nerationsproze8 unterliegen. 

2. Bei 30° C werden die Symbionten noch in keiner Weise geschadigt ; 
bei 38°C liegt die tédliche Temperaturgrenze fiir Oryzaephilus. Der 


Schwellenwert fiir den Symbiontentod liegt zwischen 32°C und 33°C. 
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3. Der schidliche Temperatureinflu8 macht sich nicht bei allen 
Entwicklungsstadien von Oryzaephilus gleichmabig geltend. ‘Thermo- 
sensibel sind nur jene Entwicklungsstadien von Oryzaephilus, welche die 
kurzen, gedrungenen Infektionsformen aufweisen, also: geschlechtsreife 
29, Kier bzw. Embryonen und Larven bis zum Abschlu8 des 1. Larven- 
stadiums bzw. junge Zweitlarvenstadien. 

4. Hand in Hand mit der Auflésung des Symbiontenbestandes geht 
die Hypertrophie der Rindenschicht der Mycetome, die schlieBlich die 
Hauptmasse des Mycetoms ausmacht. Der zentral gelegene Hauptkern 
des Mycetoms bleibt erhalten und auch die Kerne der Syncytien sind, 
zu Haufen geschart, noch lange in den sterilen Mycetomen nachweisbar. 

5. Die symbiontenfreien 92 von Oryzaephilus erzeugen nun ihrer- 
seits symbiontenfreie Nachkommen, in denen aber die verédeten Mycetome 
in gleicher Weise aufgebaut werden, wie wenn die symbiontischen Bak- 
terien vorhanden waren. Die Mycetome von Oryzaephilus sind zu emem 
erblich fixierten Merkmal geworden, die auch nach Verlust ihrer ur- 
spriinglichen Bedeutung durch viele Generationen (25. Generation) bis- 
her erhalten geblieben sind. 

6. Irgendwelche Ausfallserscheinungen traten im Gefolge des Symbion- 
tenverlustes — selbst bei extrem einseitiger Ernahrung (Starke) — nicht 
auf. Die symbiontenfreien Tiere pflanzen. sich bei gléicher Ernahrungs- 
weise genau so fort wie die normal infizierten, ohne irgendwelche Ein- 
buBe in der Nachkommenzahl zu erleiden. Auch im Hungerversuch 
erwiesen sich die normal infizierten Tiere den sterilen gegeniiber nicht 
im Vorteil. 

7. Trotz alledem sind wir nicht berechtigt, die Symbionten von 
Oryzaephilus als harmlose Parasiten zu betrachten, denen jegliche Be- 
deutung im tierischen Haushalt abgesprochen werden mu. SchlieBt 
doch die Erkenntnis, daB ein Organ nicht lebensnotwendig ist, seine 
Zweckdienlichkeit nicht aus, selbst wenn wir im Augenblick noch nicht 
in der Lage sind, seinen Leistungsbereich zu erkennen. 
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